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ВВЕДЕНИЕ 


Предлагаемая читателю монография посвящена проблеме 
формирования и становления спинального торможения у чело- 
века в постнатальном онтогенезе. Изучение процессов тормо- 
жения в центральной нервной системе до настоящего времени 
остаётся одной из узловых проблем физиологии. Начало этому 
направлению исследований дал И.М. Сеченов (1862), который 
открыл центральное торможение. И.М. Сеченов рассматривал 
центральное торможение как деятельность специальных тор- 
мозных систем по аналогии с хорошо изученными к тому вре- 
мени эффектами влияния блуждающего нерва на сердце. Суще- 
ственным в исследовании природы и механизмов торможения в 
центральной нервной системе было открытие тормозных клеток, 
возбуждение которых вызывает торможение других клеток, а 
также открытие специальных тормозных медиаторов и тщатель- 
ное изучение восходящих и нисходящих тормозных влияний 
из разных структур головного мозга (Р. Гранит, 1973; П.Г. Ко- 
сток 1973—1981; А.И. Шаповалов, 1975; J.C. Eccles, 1954—1964; 
E. Jankowska, 1981—2005 и др.). В дальнейших исследованиях 
была выявлена роль реципрокного, нереципрокного, возврат- 
ного и пресинаптического торможения в регуляции двигатель- 
ной активности (J.C. Eccles, 1964; H. Hultborn et al., 1971—1987; 
E. Pierrot-Deseilligny et al., 1977—2000; E. Pierrot-Deseilligny, D. 
Burke, 2005, 2012 и np.). Bce зти исследованил доказали, что 
процессы торможения являются важнейшими нервными меха- 
низмами координационной и интегративной деятельности цен- 
тральной нервной системы. 

Изучению пресинаптического, возвратного, нереципрок- 
ного и реципрокного торможения на спинальном уровне в со- 
стоянии относительного мышечного покоя и при двигательной 
активности разного характера посвящено значительное количе- 
ство работ как отечественных, так и зарубежных авторов (Я.М. 
Коц, 1975; РС. Персон, 1985; Н.А. Анисимова и др., 1987; Л.П. 
Кудина, 1987; И.Н. Плещинский с соавт., 1998; Е.Ю. Андрияно- 
ва, РМ. Городничев, 2006; РМ. Городничев, РН. Фомин, 2007; 
Ю.А. Поварещенкова, Д.А. Петров, 2007; Л.В. Смирнова, 2010; 
Y. Mizuno et al., 1971; E. Pierrot-Deseilligny et al., 1977—2012; Н. 


Hultborn et al., 1971—2003; С. Crone et al., 1987—2003; J.F Iles et al., 
1987—2007; E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012; T. Nakajima 
et al., 2013; T. Jessop et al., 2013; СЛ. Robertson et al., 2013; C.K. 
Mummidisetty et al., 2013; S. Kubota et al., 2014 и др.). Имеетса рад 
исследований, направленных Hà изучение возрастных особенно- 
стей различных видов торможения спинного мозга в состоянии 
относительного мышечного покоя и в процессе двигательной де- 
ятельности у лиц зрелого и пожилого возраста (P. Butchart et al., 
1993; D. Earles et al., 2001; A. Kido et al., 2004; T. Hortob gyi et al., 
2006; J. Kallio et al., 2010; S. Baudry et al., 2009—2012; C. Trompetto 
et al., 2014). Однако наши знания о возрастных особенностях pa3- 
ных видов спинального торможения y детей и подростков весьма 
фрагментарны. Имеются лишь единичные работы, посвящён- 
ные изучению реципрокного и пресинаптического торможения 
о-мотонейронов спинного мозга в состоянии относительного 
мышечного покоя у детей 5—12 лет и подростков 14—15 лет (М. 
Hodapp et al., 2007). Вопрос о том, к какому возрасту выражен- 
ность пресинаптического, возвратного, нереципрокного и реци- 
прокного торможение скелетных мышц бедра и голени достигает 
дефинитивного уровня, вообще не ставился. 

В возрастной физиологии накоплен большой фактический 
материал об особенностях формирования корковых механиз- 
мов организации и регуляции произвольных движений у детей 
и подростков (М.М. Безруких, 1983; М.М. Безруких, 1997—1998; 
Е.М. Бердичевская, 1999; Д.Б. Фарбер, И.О. Анисимова, 2000; 
В.В. Шульгатая, 2000; А.Б. Трембач и ap., 2005; А.В. Курганский, 
П.П. Григал, 2010; А.В. Курганский, 2013 и др.). Тем не менее, 
возрастные особенности спинальных нейрональных механизмов 
управления произвольными движениями у детей и подростков 
рассматривались только в нескольких работах (И.А. Вахрамеева, 
1972; Д.П. Букреева, 1977—1978; Л.А. Леонова и др., 1978; Е.Г. 
Гравицкая, 1992; M. Hodapp et al., 2007, 2009). Основная часть ра- 
бот этого направления сосредоточена на анализе рефлекторной 
возбудимости о-мотонейронов спинного мозга у детей разного 
возраста в процессе двигательной деятельности и после её вы- 
полнения. Исследования процессов торможения, протекающих 
на уровне спинного мозга, при реализации произвольных дви- 
жений на разных этапах индивидуального развития человека не 
проводились. 
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В свете изложенного выше особую актуальность приобрета- 
ет проблема исследования основных онтогенетических законо- 
мерностей формирования спинального торможения у человека. 
Изучение и анализ рассматриваемой проблемы позволит кон- 
кретизировать основные возрастные этапы становления и фор- 
мирования разных видов спинального торможения в состоянии 
относительного мышечного покоя, проанализировать характер 
спинального тормозного обеспечения произвольных движений 
на разных этапах онтогенеза, детализировать возрастные перио- 
ды зрелости тормозных систем спинного мозга в осуществлении 
произвольных движений человека. Вместе с тем, новые знания, 
получаемые в результате такого рода исследований, могут стать 
теоретической базой для создания рациональной системы дви- 
гательной деятельности развивающегося организма. 

Авторы выражают особую признательность и искреннюю 
благодарность доктору биологических наук, профессору Сонь- 
кину В.Д. и доктору биологических наук, профессору Тюпаеву 
И.М. за бесценную научную консультативную и редакционную 
помощь при написании монографии. 


ГЛАВА 1 


81. ОБЦИЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ ВОЗРАСТНОГО 
РАЗВИТИЛ ЧЕЛОВЕКА 


Развитие человека представляет непрерывную динамику из- 
менений. Эти изменения особенно очевидны в периоды ускоре- 
ния роста чередующимися с периодами дифференцирования, 
когда происходит углубленная специализация тканей, клеток, 
субклеточных структур, способствующая функциональному со- 
вершенствованию. Главной теоретической задачей физиологии 
развития является выяснение основных закономерностей воз- 
растного развития. За последнее столетие были открыты многие 
законы, по которым растёт и развивается организм от зачатия до 
биологического созревания. Однако до ХХ века знания о физио- 
логии развивающегося организма носили разрозненный характер. 

Оптимальное функционирование организма определяется хо- 
дом его развития, которое, начинаясь с момента образования опло- 
дотворённой яйцеклетки — зиготы, делится на два периода — пре- 
натальный (внутриутробный) и постнатальный (с момента рожде- 
ния) онтогенез. Впервые термин «онтогенез» был введён 3. Гек- 
келем (1866) для обозначения эмбрионального периода развития 
организма. Э. Геккель сформулировал биогенетический закон, 
согласно которому развитие зародыша есть сокращённое повто- 
рение исторического развития его предков — филогенеза, само 
понятие «онтогенез» существенно расширилосђ и модифициро- 
валось. А.Н. Северцов (1939) подверг критике представление об 
онтогенезе как повторении филогенеза и обосновал положение 
о формировании в процессе индивидуального развития новых 
признаков. Наряду с внутриутробным периодом развития А.Н. 
Северцов включил в онтогенез и ту часть жизненного цикла, в 
течение которой индивид достигает взрослого состояния. 

В дальнейшем рядом исследователей (А.В. Нагорный и др., 
1963; И.А. Аршавский, 1965—1982; А.А. Маркосян, 1969) была 
основана точка зрения о необходимости рассмотрения онтоге- 
неза человека как единого процесса индивидуального развития, 
начинающегося с оплодотворения яйцеклетки и кончающегося 
старостью и смертью. 


Важнейшее значение для понимания общих закономер- 
ностей развития имеет сформулированный А.Н. Северцовым 
(1939) принцип гетерохронии развития, согласно которому от- 
дельные органы и системы созревают неравномерно и достигают 
уровня зрелости в различные возрастные периоды. В литературе 
(В.Н. Никитин, 1962) выделяется три типа изменений функцио- 
нальных возможностей и биохимических показателей в онтоге- 
незе: снижающийся непрерывно, начиная от рождения; сначала 
нарастающий, а затем, в период поздней зрелости и старости, 
снижающийся; почти не снижающийся к старости или даже по- 
вышающийся в этот период. Так как большинство функций и 
свойств организма изменяется по второму типу, в онтогенезе вы- 
деляются четыре периода: эмбриональный, молодость, зрелость 
и старость. Эмбриональный период характеризуется стремитель- 
ным формированием и становлением функций организма. В пе- 
риод молодости совершенствуются функции, характеризующие- 
ся высоким уровнем энергетического и синтетического потен- 
циала протоплазмы. В зрелый период происходят достижения и 
длительное сохранение высоких функциональных возможностей 
при ограничении подвижности функций. Старость характеризу- 
ется снижением функций при частичной компенсации наиболее 
ослабевших. 

Значение принципа гетерохронии, понимание его роли B 
адаптивном характере развития отчётливо прослеживается в раз- 
работанной П.К. Анохиным (1948) теории системогенеза. Эта 
теория основывается на экспериментальных исследованиях, по- 
казавших, что в раннем онтогенезе отдельные элементы органа 
созревают постепенно и неравномерно и, объединяясь с наибо- 
лее рано созревающими элементами другого органа, принимаю- 
щего участие в реализации данной функции, создают функцио- 
нальную систему. Таким образом, осуществляется минимальное, 
недостаточное для данного этапа развития обеспечение жизнен- 
но важных функций (принцип «минимального обеспечения»). 

Принцип гетерохронии получил своё практическое прелом- 
ление в работах А.И. Кравчука (1990), ТС. Грядкиной (1993), Е.Б. 
Сологуб и др. (1993), Б.А. Никитюк (1979, 1991), С. Изаак (1998). 
Авторы изучали общие закономерности индивидуального разви- 
тия, физиологические особенности адаптации, методики разви- 
тия двигательных навыков детей первого детства. 


B ходе онтогенеза наблюдаются определённые периоды фор- 
мирования отдельных функций и органов, ускорение и замедле- 
ние их роста. Периоды усиления роста сменяются его некоторым 
замедлением. Наиболее интенсивный рост длины тела происхо- 
дит на протяжении года жизни (ранний постнатальный период), 
в период раннего детства и в период полового созревания (пу- 
бертатный период): в среднем, у девочек в 12—13 лет, у мальчи- 
ковв 14—15 лет. Так, при анализе морфологических показателей 
у детей в период от 5 до 7 лет вследствие гетерохронии развития 
отдельных сегментов тела выявлены циклы активации скелет- 
ного роста (Т.В. Панасюк, 1984; Б.А. Никитюк, 1991). Возраст, в 
котором отмечаются такие скачки роста, считается критическим 
периодом развития (И.А. Аршавский, 1975; Л.Е. Любомирский, 
2000; Д.А. Фарбер, М.М. Безруких, 2001; В.П. Рыбаков, 2003; 
И.Г. Добровольский и ap., 2004; С.И. Изаак и др., 2005). 

С физиологической точки зрения, критический период ха- 
рактеризуется сенсибилизацией, т.е. резким обострением чув- 
ствительности, реактивности определённых ансамблей нейро- 
нов центральной нервной системы, облегчением синаптической 
проводимости, повышением до максимума способности к сум- 
мации раздражений и стойкому сохранению следовых процес- 
сов. Сроки проявления и выраженность этих явлений определя- 
ются врождённым видовым механизмом. По мнению В.М. Чене- 
гина (1983), эти явления совпадают с возрастными изменения- 
ми, создающими условия для консолидации соответствующих 
функциональных систем. 

Гетерохрония в процессах развития отдельных систем орга- 
низма прослеживается не только при сопоставлении темпов их 
роста. Отдельные части физиологических систем также созрева- 
ют неравномерно. Tak, по данным А.Г. Хрипковой и Д.А. Фарбер 
(1983), афферентная часть нервной системы, достаточно зрелая 
уже при рождении, окончательно созревает к 6-7 годам, а эффе- 
рентная часть окончательно созревает только к 23-25 годам. Речь 
формируется до 2-3 лет, а речевая регуляция движений с 4-5 лет. 
В возрасте 6-7 лет начинается смена молочных зубов на посто- 
янные (В.П. Алексеев и др., 1973). Основные позы тела осваива- 
ются до 1 года, а основной фонд движений закладывается до 3-х 
лет. В возрасте 6-12 лет достигается максимальное развитие им- 
мунной ткани в организме. До 8 лет увеличивается длина шага, а 
с 8-9 лет нарастает темп ходьбы и бега (H.D. Meen, 2000). 
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В последнее время большое внимание уделяется сенси- 
тивному периоду (периоды особой чувствительности) и свя- 
занного с ним критическим периодам развития (А.А. Гужалов- 
ский, 1984; В.Д. Сонькин и др., 2000; В.П. Рыбаков, 2003; В.Д. 
Сонькин, 2004). Многочисленные отечественные исследования 
сенситивных и критических периодов были в основном скон- 
центрированы на выявлении и обосновании возрастных норм, 
характеризующих развивающийся организм (В.И. Козлов, Д.А. 
Фарбер, 1983; Б.Т. Величковский и др., 2004). В исследованиях 
Б.Г. Ананьевой (1977) установлены повторяющиеся благопри- 
ятные периоды для развития внимания, мышления, различных 
видов памяти и двигательных функций у детей и взрослых лю- 
дей. Они чередуются с периодами ухудшения в развитии той или 
иной функции, т.е. имеют волнообразный характер (Д.Б. Элько- 
нин, 1959; М.М. Кольцова, 1980). Известны факты, когда в одни 
и те же возрастные периоды активизируются ростовые процес- 
сы, но замедляются процессы дифференцировки (В.А. Межже- 
рин, 1980; Н.И. Моисеева, 1980; В.Д. Сонькин, РВ. Тамбовцева, 
2011). В.И. Шапошникова (1975) считает, что периоды ускорен- 
ного роста предшествуют периодам скачкообразного улучшения 
двигательных качеств. 

Сенситивным в развитии двигательной функции является 
возраст 9-10 лет — период, когда в систему регуляции произволь- 
ных движений включаются все «этапы» и структуры, обеспечи- 
вающие эффективную реализацию деятельности (В.И. Лях, 1990; 
Д.А. Фарбер, М.М. Безруких, 2001; В.П. Рыбаков, 2003). 

Немаловажной особенностью в закономерности возрастно- 
го развития является акселерация (И.И. Бахрах, 1974, 1975; Е.А. 
Шапошников, 1990). До сих пор среди учёных нет единого мне- 
ния о том, какой фактор оказывает наибольшее, определяющее 
влияние на темпы роста и развития современных детей и под- 
ростков. В то же время широко обсуждается феномен «отрица- 
тельный эпохальный сдвиг», который нередко отождествляют с 
«децелерацией». 

На сегодняшний день учёными выдвинуто несколько ги- 
потез акселерации: гелиогенная, радиоволновая, генетическая, 
алиментарная, урбанизации (Б.А. Никитюк, 1989). Однако ни 
одна из них в отдельности не может объяснить «эпохальный 
сдвиг» в темпе роста и развития детей и подростков. Скорее все- 
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TO, акселерация так же, как ретардация, является следствием об- 
щей тенденции изменения биологии современного человека под 
влиянием комплекса природных и социальных факторов. Так, 
по данным В.Г. Властовского (1976), «эпохальный сдвиг» длины 
тела европейцев составлял около 1 см за десятилетие (или около 
2,5 см за поколение). Есть сведения и о сокращении продолжи- 
тельности внутриутробного периода и более раннего достиже- 
ния критического веса плода — вес тела новорождённых вырос 
на 0,2-0,3 кг, а процесс этот, возможно, не был столь направлен- 
ным (Б.А. Никитюк, 1972). И изучение скорости развития за по- 
следние 20 лет показало ретардацию прорезывания постоянных 
зубов и полового созревания подростков (Е.С. Богомолова и др., 
2004). Следовательно, эпохальная акселерация затронула все пе- 
риоды онтогенеза. 

Эпохальное ускорение развития не означает равномерность 
и «гармоничность» изменения. До сих пор все большее количе- 
ство детей характеризуется крайними (потенциально опасными) 
вариантами строения и темпов развития. Так, результаты много- 
летнего изучения московских школьников на протяжении 80- 
90-х гг. ХХ в. свидетельствуют об уменьшении многих обхватных 
и широтных параметров (того же обхвата груди), уменьшения 
веса тела, жировых складок, некоторых функциональных пока- 
зателей (ёмкость лёгких) и т.п. Все более отчётливо проявляются 
тенденции к грацилизации, долихоморфности и даже астениза- 
ции строения тела, продолжающиеся на протяжении последних 
десятилетий (E.3. Година, 2004). 

Существуют огромные индивидуальные различия в темпах 
созревания организма, поэтому наряду с понятием эпохальной 
акселерации как общебиологического явления существует и по- 
нятие об индивидуальной акселерации. По данным многих учё- 
ных, пубертатный период характеризуется синхронным увеличе- 
нием тотальных размеров тела и полового созревания. В период 
полового созревания происходит резкое изменение эндокрин- 
ных желез. В связи с этим для девочек этот период характерен 
бурным половым созреванием, а у юношей только его начало. 
При видимом отставании мальчиков по морфологическим при- 
знакам они превосходят девочек по функциональным показа- 
телам, характеризующим возможности организма (И.И. Дедов, 
2000). 


12 


Реальный уровень развития организма человека не всегда 
соответствует его хронологическому или паспортному возрасту, 
следовательно, необходимо выделить в развитии органов и си- 
стем организма в онтогенезе биологический возраст. Биологи- 
ческий возраст в большей степени отражает онтогенетическую 
зрелость индивидуума, его работоспособность и характер адап- 
тивных реакций. Особенно важно иметь в виду, что расхождение 
паспортного и биологического возраста бывает в наибольшей 
степени выражено в пубертатном периоде развития, когда раз- 
ница в скорости возрастного развития сверстников может дости- 
гать четырёх и более лет (Б.Г. Ананьев, 1960). 

Поскольку ребёнок постоянно растёт и развивается и на 
каждом возрастном этапе своей жизни предстаёт в особом мор- 
фологическом, физиологическом и психологическом качестве, 
возникает определённая потребность выделить в процессе онто- 
генеза ряд периодов, или этапов развития. 

Самые первые классификации возрастной периодизации 
были предложены ещё в Древней античности Пифагором (VI в. 
до H. 3.) и Гиппократом (V-IV вв. до н. э.). На рубеже XIX—XX вв. 
появился классический труд Н.П. Гундобина «Особенности дет- 
ского возраста» (1906), где на основе анатомо-физиологических 
данных приводится схема периодизации онтогенеза. Несколько 
позже была широко распространена схема немецкого учёного 
С. Штратца (1921), который в основу периодизации положил ин- 
тенсивность роста тела и созревание половых желез. В настоящее 
время предложено много схем деления на возрастные периоды 
постнатального развития человека, которые описываются в ра- 
ботах А.Ф. Тура (1938, 1954), А.В. Нагорного (1963), В.В. Бунака 
(1965), И.А. Аршавского (1967) и др. 

Принятая на 7-й Всесоюзной конференции по проблемам 
возрастной морфологии, физиологии и биохимии АПН СССР 
(Москва, 1965) схема возрастной периодизация основана на 
комплексе признаков, расцениваемых как биологического воз- 
раста: размеры тела и органов, массу, окостенение скелета, про- 
резывания зубов, развитие желёз внутренней секреции, степень 
полового созревания, мышечную силу. С учётом количествен- 
ных и качественных изменений в организме данная схема вклю- 
чает следующие периоды индивидуального развития: 1—10 дней 
— новорождённый; 10 дней-1 год — грудной возраст; 1—3 года 
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— раннее детство; 4—7 лет — первое детство; 8—12 лет мальчи- 
ки, 8—11 лет — девочки — второе детство; 13-16 лет — мальчики, 
12—15 лет — девочки — подростки; 17—21 год — юноши, 16—20 
лет — девушки, юношеский возраст; 22—35 лет — мужчины, 22-35 
лет — женщины, зрелый возраст, І период; 36—60 лет — мужчины, 
36—55 лет — женщины, зрелый возраст, П период; 61—74 года — 
мужчины, 56—74 года — женщины, пожилой возраст; 75—90 лет 
старческий возраст; 90 лет и более — долгожители (Д.А. Фарбер, 
М.М. Безруких, 2001). 

В педиатрии широко используется следующая периодизация 
развития (Т.В. Капитан, 2009). Все периоды детского возраста 
разделены на 2 этапа. 

1. Внутриутробный (=гестационный) этап продолжается 
270 дней от момента оплодотворения до рождения ребёнка. По- 
скольку точно определить время оплодотворения невозможно, 
на практике считают, что гестационный этап длится 280 дней 
(=40 недель), начиная с первого дня последнего менструально- 
го цикла у матери. Внутриутробный этап делится на следующие 
фазы: 

а) фаза эмбрионального развития — от момента оплодотво- 
рения до 2 месяцев; 

6) фаза плацентарного развития (=фетальный период) — с 
3-го месяца до конца беременности. 

Фаза эмбрионального развития характеризуется наиболее 
высокими темпами дифференциации тканей. Важнейшей его 
особенностью является органогенез (т.е. образование почти всех 
внутренних органов будущего ребёнка). 

Во время фазы плацентарного развития происходит созре- 
вание всех органов и систем, увеличиваются длина и масса тела 
плода. Фаза делится на два периода: 

— ранний фетальный (с начала 9 недели до конца 28 недели) 
характеризуется интенсивным ростом и дифференциацией орга- 
нов плода; 

— поздний фетальный (после 28 недели до родов) переходит 
в кратковременный интранатальный этап — от времени появле- 
ния схваток (англ. fit) до момента перевязки пуповины. Длится 
от 2-4 до 18-20 часов. 

2. Внеутробный этап делится на следующие периоды: 
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а) период новорожденности, или неонатальный период (лат. 
neonatus — новорождённый), — длится первые 28 дней жизни ре- 
бенка; делится на 2 подпериода: 

— ранний (первые 7 дней); 

— поздний (8-28 дней); 

6) период грудного возраста — с 29 дня до 1 года; 

B) преддошкольный (=ранний период) — с | года до 3 лет; 

г) дошкольный период — от 4-го года до 6 лет; 

д) младший школьный период (= период отрочества) — от 
7-го года до 11 лет; 

е) старший школьный период (=период полового созрева- 
ния или подростковый период (англ. adolescence)) от 12-го года 
до 17—18 лет. В зарубежных странах этот период подразделяют на 
три периода: 

препубертатный — 11—12 лет (девочки), 12—14 лет (мальчи- 
ки); 

пубертатный — 12—14 лет (девочки), 14—16 лет (мальчики); 

постпубертатный — 14—18 лет (девочки), 16—20 лет (мальчи- 
ки). 

В одной из современных международных периодизаций ин- 
дивидуального развития выделяют следующие возрастные эта- 
пы: новорождённый (0—4 недель), младенческий (от 4 недель 
до 1 года), раннего детства (1—3 года), дошкольный (4—6 лет), 
школьный (6—13 лет), подростковый (юношеский) (13—20 лет) 
(R.V. Kail, 2011). 

Изложенные теоретические предпосылки изучения физио- 
логии человека дают основание полагать, что исследование об- 
щих закономерностей развития и особенность функционирова- 
ния организма в разные возрастные периоды развития требуют 
учёта, как морфофункциональных отдельных физиологических 
систем, так и их механизмов. 
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$ 2. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРНО- 
ФУНКЦИОНАЛЬНОЙ ОРГАНИЗАЦИИ СПИННОГО 
МОЗГА ЧЕЛОВЕКА 


Спинной мозг (medulla spinalis) представляет собой достаточ- 
но сложную в структурном и функциональном отношении управ- 
ляющую систему и поэтому способен играть существенную роль 
в сенсорно-моторной интеграции и в решении проблем управля- 
емости скелетно-мышечной системы (К. Рорреје, G. Bosco, 2003). 
Как наиболее древнее филогенетическое образование спинной 
мозг является первым интегративным центром нервной системы. 
Основная функция этого уровня управления движениями — обе- 
спечение фоновых координаций (У. Наута, 1982). Однако спин- 
ной мозг не только выполняет гомеостатическую и передаточную 
функции по отношению к движению (К. Прибрам, 1975), но и 
способен автономно обеспечивать выполнение простейших дви- 
гательных программ. Примером такой автономии является спи- 
нальный генератор шагательных движений у кошки и человека, 
параметрически управляемый посредством супраспинальных 
нисходящих влияний (Ю.И. Аршавский с соавт., 1984; Ю.П. Ie- 
расименко, 2000; РМ. Городничев с соавт., 2010). 

Возрастным изменениям морфологии спинного мозга и его 
проводящих путей посвящено незначительное количество работ. 
В то же время сведения о структурно-функциональной органи- 
зации спинного мозга важны как для понимания общих зако- 
номерностей развития центральной нервной системы, так и для 
определения роли спинальных тормозных механизмов в состоя- 
нии относительного мышечного покоя и при реализации произ- 
вольных движений. 

Известно, что в пренатальном онтогенезе человека спинной 
мозг развивается из нервной трубки, расположенной в области 
шеи и туловища. В своём развитии и строении он сохраняет чер- 
ты метамерии (сегментарности). Из вентральных отделов плаще- 
вого слоя возникают передние столбы, или рога серого вещества 
спинного мозга, а из дорсальных его отделов — задние рога (Б.М. 
Пэттен, 1959; V.B. de Graaf-Peters, M. Hadders-Algra, 2006). OTHO- 
сительно быстрый рост и развитие передних рогов по сравнению 
с задними, объясняется более ранней дифференцировкой и бы- 
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стрым ростом мотонейронов спинного мозга. Преобразование 
двигательного нейробласта в нейрон характеризуется появлени- 
ем в его цитоплазме нейрофибрилл и образованием отростков, 
сначала нейтритов, а затем дендритов. Нейтриты этих клеток, 
выходя из спинного мозга, образуют вентральные, или передние, 
корешки. А входящие в их состав двигательные нервные волок- 
на очень рано вступают в связь с закладками скелетных мышц 
эмбриона. В отличие от передних рогов, отростки которых вы- 
ходят за пределы спинного мозга, пучковые клетки задних рогов 
посылают свои нейтриты в краевую зону нервной трубки. С на- 
ступлением миелинизации эта зона превращается в белое веще- 
ство спинного мозга. Из дорсального отдела возникают задние 
столбы серого вещества (клеточные тела вставочных нейронов), 
задние канатики (отростки чувствительных нейронов) (Ю.И. Ба- 
рашнев, 2001; H.J. ten Donkelaar et al., 2006). 

У новорождённых спинной мозг морфологически имеет бо- 
лее зрелое строение по сравнению с головным мозгом, в связи с 
чем, оказывается и более совершенным в функциональном отно- 
шении (JI.O. Бадалан, 1987; V.B. де Graaf-Peters, M. Hadders-Algra, 
2006). Спинной мозг новорождённого относительно длиннее, 
чем у взрослых. Согласно данным А. Андронеску (1970) спинной 
мозг новорождённого имеет длину в среднем 14,1 см (13,6—14,8) 
и растёт в длину медленнее позвоночника, достигая каудально до 
нижнего края второго поясничного позвонка или верхнего края 
третьего поясничного позвонка. Нижняя граница спинного моз- 
га до 4 лет находится на расстоянии 4—5 см от наивысшей точки 
гребня подвздошной кости, а в 4—6 лет — на расстоянии 6-8 см. 
К двум годам длина спинного мозга достигает 20 см, ак 10 го- 
дам по сравнению с периодом новорожденности удваивается, а 
у взрослых она составляет в среднем 43—45 см (А.А. Челноков, 
2005). Наиболее быстро растут грудные сегменты спинного моз- 
га и рост спинного канала наиболее выражен в этом отделе (Л.О. 
Бадалян, 1984). А. Андронеску (1970) указывает на тесную связь 
между длиной спинного мозга и тела: эти величины увеличива- 
ются прямо пропорционально в процессе онтогенеза человека. 
Различные отделы спинного мозга увеличиваются по длине ге- 
терохронно (А. Andronescu, St. David, 1969; V.N. Kornienko, I.N. 
Pronin, 2009). Больше других увеличивается грудной отдел (pars 
thoracica), особенно грудные сегменты VI и УП, затем шейная об- 
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ласть (pars cervicalis) и медленнее всех поясничная область (pars 
lumbalis) (А. Andronescu, St. David, 1969). Ростовые процессы 
спинного мозга продолжаются приблизительно до 20-летнего 
возраста. За это время масса спинного мозга увеличивается почти 
в восемь раз. Вес спинного мозга у новорождённого около 3-4 г, 
у детей 1 года — около 9,5—10 г, в 5 лет — 17,5 T, 14 лет — 22 r. C 
возрастом увеличивается отношение веса спинного мозга к весу 
головного мозга. Так, у ребёнка 1 года — это соотношение состав- 
ляет 1:1000, ау взрослого — 1:38 (А.Ф. Тур, 1960). 

В первые годы жизни ребёнка шейное и поясничное утол- 
щения выражены хорошо, центральный канал (canalis centralis) 
шире, чем у взрослого (J.W.M. Van Goethem et al., 2007; V.N. 
Kornienko, I.N. Pronin, 2009). Диаметр центрального кана- 
ла спинного мозга у новорождённых больше, чем у взрослых и 
редукция его просвета происходит главным образом в течение 
1-2 лет, а также в более поздние возрастные периоды, когда уве- 
личивается масса серого (substantia grisea) и белого вещества 
(substantia alba). Объем белого вещества возрастает быстрее, осо- 
бенно за счёт собственных пучков сегментарного аппарата, кото- 
рый формируется раньше, чем проводящие пути, соединяющие 
спинной мозг с головным (Е.К. Ермоленко, 2006). При этом от- 
мечают, что к 5—6 годам соотношение спинного мозга и позво- 
ночного канала становится таким же, как и взрослого человека 
(V.N. Kornienko, I.N. Pronin, 2009). 

Гистологическое изучение спинного мозга y новорождён- 
ных детей показало, что на поперечном срезе он имеет вид, каку 
взрослого человека (Ф.И. Валькер, 1951; А.Г. Сухарев, 1991; 5.А. 
Bayer, J. Altman, 2002). У новорождённых отмечается преоблада- 
ние передних рогов над задними, нервные клетки расположены 
группами, ткань глии хорошо развита (Л.О. Бадалян, 1984). К 
6-му месяцу жизни постнатального онтогенеза глия развивает- 
ся полностью (А. Андронеску, 1970). Клетки, выстилающие вну- 
треннюю поверхность позвоночного канала, уплощены, смор- 
щены, содержат малое количество протоплазмы. 

С возрастом и развитием ребёнка наблюдается увеличение 
количества клеток и изменение их микроструктуры в спинном 
мозге. Число всех моторных клеток спинного мозга у младен- 
цев на половину меньше, чем у взрослых (V.N. Kornienko, I.N. 
Pronin, 2009). Общее количество нейронов спинного мозга у 


18 


взрослого человека около 13 млн., из них 3% — мотонейроны, 
97% — вставочные нейроны, относящиеся, B том числе и к веге- 
тативной нервной системе (В.М. Смирнов с соавт., 2005). 

Процессы миелинизации проводящих путей спинного моз- 
га происходят неравномерно (С.К. Reynolds, E. Fletcher-Janzen, 
2009). Волокна нежного пучка Голля миелинизируются позднее 
волокон клиновидного пучка Бурдаха, что обусловлено более 
поздним функционированием нижних конечностей по сравне- 
нию с функционированием мускулатуры верхних конечностей и 
верхней части туловища после рождения (Н.В. Воронова с соавт., 
2005; С.К. Reynolds, E. Fletcher-Janzen, 2009). Миелинизация 
спинномозговых корешков начинается на 24-й неделе внутри- 
утробного развития и замедляется на 6-ом месяце постнатально- 
го онтогенеза человека (P. Yakovlev, A. Lecours, 1967; P. Mukherjee, 
К.С. McKinstry, 2006). Миелинизация кортико-спинального пи- 
рамидного пути, проходящего от предцентральной извилины до 
мотонейронов передних рогов спинного мозга, начинается ещё 
до рождения и с 3-го месяца жизни почти приостанавливается 
(ЕН. Gilles et al., 1983; B. Brody et al., 1987; Н.В. Sarnat, 2003; J.F. 
Yang et al., 2004). Лишь примерно с 8-го месяца постнатального 
онтогенеза, B связи C появлением первых попыток ходьбы, HH- 
тенсивность миелинизации снова увеличивается. 

По мере развития человека изменяется скорость проведе- 
ния возбуждения по нервным волокнам спинного мозга (С.С. 
Никитин, А.Л. Куренков, 2003; G.L. Holmes et al., 2006). J.B. 
Cracco и его коллеги (1979) c помощью методики соматосен- 
сорных вызванных потенциалов (SSEP) определили скорость 
проведения возбуждения в разных сегментах спинного мозга 
(L1-L4 — пояснично-крестцовых, T6 — плечевом, C7 — шейном) 
при стимуляции n. tibialis у детей в возрасте от 1 года до 8 лет. 
Авторы заключили, что в процессе роста и развития организма 
скорость проведения по ростральным сегментам быстрее, чем по 
каудальным сегментам спинного мозга, а скорость проведения 
возбуждения вдоль спинного мозга прогрессивно увеличивается 
с возрастом (Т.В. Cracco et al., 1979). Имеются и другие предполо- 
жения, которые концентрируются на сопоставлении роста детей 
и скорости проведения по волокнам спинного мозга (P. Merlob 
et al., 1984). В общей сложности, по мнению многих исследова- 
телей, функциональные характеристики моторных проводящих 


2° 19 


путей спинного мозга начинают полностью соответствовать па- 
раметрам взрослого человека только в возрасте 12—14 лет (А.Л. 
Куренков, 2005; К. Mueller et al., 1991, 1997; A. Nezu et al., 1997; 
U.M. Fietzek et al., 2000; M. Walther et al., 2009). 

Рост спинного мозга B длину и толщину, развитие клеточных 
структур обеспечивают формирование не только его проводящих 
путей, но и рефлекторной функции (Л.О. Бадалян, 1984; Ю.И. Ба- 
рашнев, 2001; А.Ю. Ратнер, 2005). Формирование рефлекторных 
функций находится в полном соответствии с морфологическим 
развитием нервной системы. Показано, что сначала созревают 
рефлекторные дуги спинномозговых рефлексов, вследствие чего 
у плода появляются первые двигательные реакции, связанные с 
деятельностью спинного мозга (Н.Е. Ргесћи, 1997; B.S. Kisilevsky, 
J.A. Low, 1998). Развитие движений у ребёнка опирается на две 
взаимосвязанные тенденции: усложнение двигательных функ- 
ций и угасание врождённых безусловных рефлексов. В настоящее 
время хорошо изучены закономерности развития многих без- 
условных рефлексов у плода и ребёнка первых лет жизни. 

В последние годы в клинической нейрофизиологии наибо- 
лее информативными методами исследования функционально- 
го состояния мотонейронов спинного мозга человека является 
Н-рефлекс (С.Е. Voerman, 2005; M. Knikou, 2008; S. Grospr tre, 
A. Martin, 2012; S. Khosrawi, S. Fallah, 2013; C.J. McNeil et. al., 
2013). В отличие от рефлексов, которые реализуются в нормаль- 
ных условиях движения, Н-рефлекс представляет собой искус- 
ственно вызываемую реакцию. Н-рефлекс рассматривается как 
аналог Ахиллова рефлекса (сухожильного рефлекса) и относится 
к числу самых простых рефлексов, осуществляемых по моноси- 
наптической рефлекторной дуге. Рефлекторная моносинапти- 
ческая дуга у человека начинает функционировать в возрасте 25 
недель внутриутробного развития (S. Hakamada et al., 1998; Н.В. 
Sarnat, 2003; B.D. Bhatia et al., 2011). В работах многих авторов 
имеются данные о регистрации Н-рефлекса мышц верхней ко- 
нечности при стимуляции п. medianus и n. ulnaris в первые годы 
постнатального онтогенеза (E. Thomas, Е.Н. Lambert, 1960; J.R. 
Hodes, I. Gribetz, 1962; В.Е Mayer, R.S. Mosser, 1969, 1973; Н.В. 
Prechtl, 1967; B. M. Myklebust, 1990; B.D. Bhatia, U. Prakash, 1991, 
1993; S. Hakamada et al., 1998; S. Kumar et al., 2005 и др.), a так 
же мышц нижних конечностей при стимуляции n. peroneus и 
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n. tibialis (M.F. Vecchierini- Blineau, P. Guiheneuc, 1981; Р.К. Bryant, 
G.D. Eng, 1991; Е Cai, J. Zhang, 1997; N.R. Dereddy et al., 2008). 
У здоровых взрослых Н-рефлекс определяется B m. soleus и 
m. gastrocnemius (P. Hoffmann, 1918, 1922), а также в m. quadriceps 
femoris (M.M. Gassel, 1963), B m. extensor digitorum brevis и B 
m. flexor carpi radialis (J. Deschuytere et al., 1976) при стимуляции 
соответствующих нервных стволов. 

У новорождённых и детей первых месяцев жизни по ампли- 
туде Н-рефлекса оценивают функциональное состояние мото- 
нейронов и степень их развития (В.М. Myklebust, 1990; J.F. Grosset 
et al., 2007). По данным S. Hakamada с соавторами (1988) ампли- 
туда Н-рефлекса m. triceps surae уменьшается в течение первых 
3-х месяцев после рождения, что связано, в первую очередь с 
незрелостью мотонейронов спинного мозга. К 1 году потенци- 
ал, соответствующий по своим свойствам Н-рефлексу, исчезает 
(J.E. Thomas, Е.Н. Lambert, 1960; В.Е Mayer, R.S. Mosser, 1969). B 
возрасте 4 лет Н-рефлекс m. soleus регистрируетса BHOBb, HO его 
амплитуда ниже значений взрослых (М.Е Vecchierini- Blineau, P. 
Guiheneuc, 1981; B.M. Myklebust, 1990; M. Hadders-Algra, 1996, 
2005). Регистрация Н-рефлекса в большинстве мышц y HOBO- 
рождённых и детей до 1 года и последующее угасание его, с со- 
хранением только в мышцах голени, свидетельствуют о зрелости 
моносинаптической рефлекторной дуги и сохранности нисходя- 
щих тормозных влияний головного мозга на нейроны спинного 
мозга (К.Е Mayer, R.S. Mosser, 1969, 1973; B.M. Myklebust, 1990; 
C.T. Leonard et al., 1991; G.L. Holmes et al., 2006). V детей B воз- 
расте 7—12 и 14—16 лет амплитуда Н-рефлекса m. soleus не разли- 
чаетса (M. Hodapp et al., 2007). У лиц зрелого возраста амплитуда 
Н-рефлекса m. soleus больше по сравнению с лицами пожилого 
возраста. Ha снижение амплитуды Н-рефлекса у пожилых лю- 
дей оказывают влияния дегенеративные изменения в нервно- 
мышечном аппарате (РМ. Знок, 1998; М.А. Sabbahi, E.M. Sedg- 
wick, 1982; М. Filgueiares, 1988; О.М. Koceja, R.G. Mynark, 2000; 
A. Kido et. al., 2004; C.J. McNeil et. al., 2013). Спинной мозг обе- 
спечивает все основные свойства локомоторных актов и играет 
достаточно важную роль в реализации естественных движений. 
Установлено, что шагательные рефлексы новорождённых харак- 
теризуются наличием коактивации мышц агонистов и антагони- 
стов (H. Forssberg et al, 1980-1999; E. Thelen, 1986; С.Т. Leonard 
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et al., 1991; G. Cioni et al., 1993; Г.Е Yang et al., 1998; T. Okamoto, 
К. Okamoto, 2007). B процессе возрастного развития активация 
паттернов шагательного рефлекса при свободной ходьбе стано- 
вится более взаимно организованной, что связано с включением 
кортикальных тормозящих механизмов и повышением порога 
рефлекса на растяжение (W. Berger et al., 1984—1990; У. Breniere, 
В. Bril, 1998; M. Hadders-Algra, 2005). 

Внутренние механизмы спинного мозга, осуществляемые 
через моносинаптическую рефлекторную дугу, лежат в основе 
координации работы мышц сгибателей и разгибателей, позволяя 
усовершенствовать двигательную активность рук, ног, тела при 
выполнении различных по сложности движений. Исследование 
прямохождения у детей в возрасте от 6 месяцев до 7 лет показало, 
что реципрокный способ активации ЭМГ мышц нижней конеч- 
ности во время локомоции присутствует у детей 4 лет, а в возрасте 
5—7 лет двигательные паттерны становятся подобны взрослому 
человеку (W. Berger et al., 1984). Авторы предположили, что осу- 
ществляемые паттерны локомоции контролируются тормозной 
интернейронной сетью, связанной с афферентными влияниями 
группы [ на соответствующие мотонейроны спинального уровня, 
и модулируются на разных этапах онтогенеза человека (У. Dietz 
etal., 1985; W. Berger et al., 1987—1999; M. Hadders-Algra, 1996). По 
мнению Л.А. Леоновои c соавторами (1978), в 7-летнем возрасте 
спинальный механизм управления движением является сформи- 
рованным, а совершенствование управления движения в возрас- 
те 7—11 лет связано с процессом становления супраспинальных 
регуляторных механизмов. Точка зрения Л.А. Леоновой с соав- 
торами (1978) была экспериментально подтверждена М. Нодарр 
с соавторами (2007), которые показали, что во время ходьбы у 
детей 7—12 лет и подростков 13—16 лет моносинаптический реф- 
лекс находится под постоянным супраспинальным контролем, 
что выражается в его подавлении, причём это подавление наи- 
более выражено у подростков, чем у детей. У взрослых во время 
ходьбы наблюдается облегчение Н-рефлекса (M. Llewellyn et. al., 
1989). Предполагается, что такие особенности моносинаптиче- 
ского рефлекса во время ходьбы связаны с ещё несформирован- 
ными супраспинальными структурами центральной нервной си- 
стемы у детей и подростков (М. Hodapp et al., 2007, 2009; Н. Tekgül 
et al., 2013). 
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$ 3. ИЗМЕНЕНИЯ ПЕРИФЕРИЧЕСКОЙ НЕРВНОЙ 
СИСТЕМЫ В ПРОЦЕССЕ ВОЗРАСТНОГО РАЗВИТИЯ 
ЧЕЛОВЕКА 


В ходе онтогенеза человека наблюдаются структурные и 
функциональные преобразования периферической нервной си- 
стемы (Б.С. Дойников, 1955; А.И. Казанцев, 1963; Ю.И. Голов- 
ченко, 1983 и др.). Возрастные изменения периферических нер- 
вов начинают проявляться уже с момента рождения и продол- 
жаются в процессе развития организма (Ю.И. Головченко, 1983; 
О.В. Калмин, 1999). L. Cottrell (1940) и B. Rexed (1944) впервые 
сообщили о морфометрических изменениях периферических 
нервов и спинномозговых корешков у новорождённых и детей 
в возрасте от 2 до 5 лет. У новорождённых диаметр перифери- 
ческих нервов колеблется от 1 до 3 мкм, у детей 4 лет — от 1 до 
7мкм (L. Cottrell, 1940). Диаметр седьмого вентрального затылоч- 
ного корешка у новорождённого равен 3-5 мкм и в возрасте 2-5 
лет увеличивается на 8-11 мкм (В. Rexed, 1944). По данным b.C. 
Дойникова (1955) и О.В. Калмина (1999), уже на 5-м году жизни 
человека в цитоплазме нейро-леммоцитов периферических во- 
локон появляются включения в виде палочек, чешуек, которые 
являются шлаками, то есть продуктами жизнедеятельности мие- 
линовых структур. В возрасте 10-15 лет появляются тельца Эльц- 
гольца, образующиеся в результате расщепления миелина до 
стадии жирных кислот и свидетельствующие, по мнению Ю.И. 
Головченко (1983) и О.В. Калмина (1999), об атрофическом про- 
цессе. В 20-летнем возрасте наблюдаются такие же изменения 
(Ю.И. Головченко, 1983; О.В. Калмин, 1999). В пожилом возрасте 
нарастает дефицит миелиновой оболочки, что постепенно при- 
водит к её истончению, появлению неравномерности калибра 
отдельных волокон, дальнейшим нарушениям ячеистой струк- 
туры (J. Lehmann, 1986). В результате этого уменьшается вели- 
чина соотношения толщины миелиновой оболочки и диаметра 
аксона. Нарастают признаки патологии аксона — неравномерная 
окраска аксоплазмы, нарушение контуров. Выраженность тако- 
го рода изменений значительно нарастает в дистальных отделах 
нервных стволов (Ю.И. Головченко, 1975). 

Морфологическое строение корешков спинномозговых нер- 
BOB у детей меняется с возрастом (Б.М. Пэттен, 1959; А. Андро- 
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неску, 1970). У новорождённых B них сильно развиты прослойки 
соединительной ткани и имеется большое количество безмя- 
котных незрелых нервных волокон. В процессе развития спин- 
номозговых нервов ребёнка прослойки соединительной ткани 
уменьшаются, а нервные волокна все более миелинизируются. 
Процесс миелинизации спинномозговых нервов заканчивается 
у детей до 3—5 лет (Л.О. Бадалян,1986), после чего их рост уско- 
ряется (C. Дойникова, 1955). Спинномозговые узлы (ganglion 
spinale) у детей имеют строение как у взрослого человека. Клетки 
спинальных ганглиев увеличиваются в размерах на первом году 
жизни (С.В. Савельев, 2002). 

С возрастом число аксонов в нерве не изменяется, однако, 
в результате его созревания возбудимость, скорость проведения 
возбуждения и лабильность увеличивается (Л.О. Бадалян, И.А. 
Скворцов, 1986). У детей потенциал покоя и потенциал действия 
волокон значительно меньше, чем у взрослых, вследствие боль- 
шой проницаемости клеточной мембраны (А.А. Челноков, 2005). 
Проводимость нерва низкая, она увеличивается в ходе возраст- 
ного созревания в результате миелинизации нервных волокон, 
увеличения их толщины и потенциала действия (E. Parano et al., 
1993; L. Hyllienmark et al., 1995; Е Cai, J. Zhang, 1997; А. Garciaa 
et al., 2000 и др.). 

Миелинизация периферических нервов начинается на 
15-ой неделе гестации (H.J. Gamble, A.S. Breathnach, 1965; H.J. ten 
Donkelaar et al., 2006) и продолжается B течение первых 2—5 лет 
жизни (L. Cottrell, 1940; B. Rexed, 1944; J.A. Gutrecht, РЈ. Dyck, 
1970; M.E. Vecchierini-Blineau, P. Guiheneuc, 1979; B.D. Bhatia et 
al. 2011). Сопоставление степени миелинизации нервных BO- 
локон у детей разного возраста и взрослых показывает, насколь- 
ко гетерохронно происходит этот процесс в различных отделах 
нервной системы (Л.О. Бадалян, 1986). Процессы миелинизации 
косвенно отражаются в скорости проведения возбуждения по 
чувствительным и моторным нервным волокнам, которые мож- 
но зарегистрировать с помощью стимуляционной электромио- 
графии (Л.О. Бадалян, И.А. Скворцов, 1986; Л.Р. Зенков, М.А. 
Ронкин, 2004; L. Weiss et al., 2004; A.S. Blum, S.B. Rutkove, 2007). 
J. E. Thomas и E. H. Lambert (1960) впервые изучили скорость 
проведения возбуждения по n. medianus и n. ulnaris y новорож- 
дённых и детей до 1-го года. Последующие исследования свя- 
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заны с оценкой скорости проведения возбуждения по чувстви- 
тельным и двигательным волокнам при стимуляции дистальных 
и проксимальных отделов нервов верхних и нижних конечно- 
стей у новорождённых, детей младшего и старшего возраста, 
подростков и юношей (Л.О. Бадалян, И.А. Скворцов, 1986; ГМ. 
Вахтанова, 2002; I. Gamstorp, 1963, 1965; J. Raimbault, P. Laget, 
1963; EJ. Schulte et al., 1968; B. Duron et al., 1977; M.F. Vecchierini- 
Blineau, P. Guiheneuc, 1979; A. Moglia et al., 1989; E. Parano et al., 
1993; L. Hyllienmark et al., 1995; Е Cai, J. Zhang, 1997; A. Garciaa 
et al., 2000; S. Sadeghi et al., 2004; С.В. Huang et al., 2009). 

Темпы прироста скорости проведения возбуждения B раз- 
личных отделах периферической нервной системы ребёнка не- 
одинаковы (А. Moglia et al., 1989; G.L. Holmes et al., 2006; С.В. 
Huang et al., 2009). У новорождённых наиболее высокая скорость 
проведения возбуждения в волокнах п. facialis, что показывает 
раннее формирование морфологической основы сосательно- 
го рефлекса, хорошо выраженного к моменту рождения (G.L. 
Holmes et al., 2006). Скорость проведения возбуждения в нервах 
верхних и нижних конечностей новорождённых на 50% ниже, 
чем у взрослых, и соответствует их значениям в возрасте 4-х лет 
(J.E. Thomas, Е.Н. Lambert, 1960; D. Cerra, E. Johnson, 1962; I. 
Gamstorp, 1965; R.D. Baer, E.W. Johnson, 1965; EJ. Schulte et al., 
1968; B.D. Bhatia et al., 1991; J.A. Eyre et al., 1991; G.L. Holmes 
et al., 2006). Приблизительно, к 12-месячному возрасту скорость 
проведения возбуждения в нервах верхних конечностей прибли- 
жается к 75%-ному значению взрослых (R.G. Miller, N.L. Kuntz, 
1986; Е. Parano et al., 1993). Это связано с появлением у ребёнка 
манипулятивной деятельности (В. Brody et al., 1987; S.J. Webb, 
C.S. Monk, 2001; P. Mukherjee, В.С. McKinstry, 2006). К 8—10-ме- 
сачному возрасту, когда обычно возникают попытки самостоя- 
тельно вставать на ноги, обнаруживается бурный прирост скоро- 
сти проведения возбуждения нервов нижних конечностей. Этот 
прирост опережает соответствующие показатели для верхних 
конечностей вплоть до того периода, пока ребёнок не овладеет 
самостоятельной ходьбой. В дальнейшем скорость проведения 
импульсов в нервах верхних конечностей снова начинает расти 
и достигает величин взрослого человека. По данным А.Ф. Тур 
(1960), скорость проведения нервных импульсов к норме взрос- 
лого достигает к 5—9-летнему возрасту, что связано с окончанием 
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миелинизации разных нервных волокон B различные сроки и за- 
вершением увеличения диаметров осевых цилиндров. 

Вместе с тем, имеются сведения, свидетельствующие о том, 
что скорость проведения возбуждения в проксимальном отделе 
п. ulnaris и п. medianus изменяется гетерохронно в возрасте от 10 
до 17 лет (ГМ. Вахтанова, 2002). Причём, по п. ulnaris скорость 
проведения возбуждения достигает дефинитивного значения в 
возрасте 10—11 лет, а по п. medianus в возрасте 12-15 лет. По мне- 
нию ГМ. Вахтанова (2002), выявленная закономерность может 
быть связана с общей дисгармоничностью двигательного ана- 
лизатора, продолжающейся миелинизацией нервных волокон, 
увеличением диаметра п. medianus и более длительным его мор- 
фологическим и функциональным созреванием по сравнению 
с п. ulnaris. В возрасте 16—17 лет значение скорости проведения 
проксимального отдела n. ulnaris устанавливается полностью B 
границах, соответствующих взрослым (ГМ. Вахтанова, 2002). 
Л.О. Бадалян, И.А. Скворцов (1986) и ГМ. Вахтанова (2002) так- 
же указывают на продолжающееся нарастание скорости прове- 
дения возбуждения по п. medianus вплоть до 16 лет, когда отмеча- 
ется период относительной стабильности электронейромиогра- 
фических показателей. 

Возрастание скорости проведения нервного импульса, яв- 
ляющееся существенным условием быстроты двигательных ре- 
акций на разных этапах онтогенеза, находится в зависимости от 
степени функционального развития спинальных нервных цен- 
тров и периферических нервов (И.В. Муравов, 1975). С услож- 
нением двигательных функций детей проявляется гетерохрония 
нарастания скорости проведения возбуждения по перифериче- 
ским нервам (D.S. Finan, A. Smith, 2005). 


$ 4. СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ В ОНТОГЕНЕЗЕ ЧЕЛОВЕКА 


Скелетные мышцы как часть опорно-двигательного аппа- 
рата, обеспечивающая движения живого организма в окружаю- 
щем мире, представляют собой сложноорганизованные поли- 
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функциональные системы (В.Н. Ванюков, 1992; Г.М. Вахтанова, 
2002). Развитие скелетных мышц начинается на очень ранних 
этапах пренатального онтогенеза человека (В.Д. Сонькин, РВ. 
Тамбовцева, 2011; К.А. Mohamed et al., 2007; S. Mills, E. Stacey, 
2007; H.D. McCarthy et al., 2013). Bo врема внутриутробного pa3- 
вития на 6-й неделе начинают удлиняться миобласты. Ha 8-ой 
неделе внутриутробного развития различимы уже все мышцы, ак 
10-ой неделе развиваются их сухожилия. На 10-й неделе нервные 
волокна достигают мышечных клеток, образуя нейромышечные 
соединения. Двигательные нервные окончания появляются в 
мышцах задолго до рождения — на 13-14-й неделе внутриутроб- 
ного развития (Е.С. Яковлева, 1958; А.А. Челноков, 2005). 
Согласно наблюдениям Е. Farkas-Bargeton с соавторами 
(1977), только после образования нейромышечного соединения 
можно гистохимическими методами определить тип мышечно- 
го волокна у плода человека. До 19-ой недели внутриутробного 
развития у плода человека наблюдается большее количество бы- 
стро сокращающихся мышечных волокон типа ПС в сравнении c 
числом медленно сокращающихся волокон типа [. Прогрессив- 
ное увеличение диаметра мышечных волокон типа 1 отмечается 
на 15-20-ой неделе пренатального онтогенеза. На 3-4-ом месяце 
внутриутробного развития уменьшается число волокон типа ПС 
и появляются мышечные волокна типа ПА и ПВ (РВ. Тамбовцева, 
2002). Мышечные волокна типа ПВ наблюдаются на 30-ой неде- 
ле, a типа ПА — на 35-ой неделе внутриутробного развития (G.L. 
Holmes et al., 2006). Исследования G.M. Fenichel (1996) показали, 
что двигательные единицы скелетных мышц у плода достигают 
взрослой конфигурации уже на 20-ой неделе внутриутробного 
развития. В более ранних исследованиях установлено, что при- 
близительно до 25-ой недели внутриутробного развития проис- 
ходит значительное увеличение количества мышечных трубочек 
и мышечных волокон в m. musculus sartorius, после uero пролифе- 
ративный процесс замедляется и может даже прекратиться перед 
рождением (М.С. Stickland, 1981). После 25-ой недели внутри- 
утробного развития увеличение площади поперечного сечения 
мышц обусловлено главным образом увеличением уже существу- 
ющих волокон. Интерстициальная (волокнистая) соединитель- 
ная ткань, первоначально составляющая 60% мышечного объё- 
ма, к 36-ой неделе снижается до 20% (А. Дж. Мак-Комас, 2001). 
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При рождении человека скелетные мышцы ещё не полно- 
стью дифференцированы (РВ. Тамбовцева, В.Д. Сонькин, 2009, 
2011; G.L. Holmes et al., 2006). К рождению примерно 40% воло- 
кон m. soleus имеют миозин «промежуточного» типа, B то время 
как остальные 60% остаются с «эмбриональным» миозином. К 
2-летнему возрасту начинают формироваться типичные для т. 
soleus структуры, характеризующиеся наличием «медленного» 
миозина, а к 12 годам в этой мышце, как во многих других, по- 
являются волокна с «быстрым» миозином и к концу полового со- 
зревания волокна с «быстрым» миозином составляют только 4% 
(В.Д. Сонькин, Р.В. Тамбовцева, 2011). 

В процессе роста и развития организма происходит измене- 
ние диаметра мышечного волокна человека. В ранний период 
онтогенеза в скелетных мышцах обнаруживаются волокна раз- 
личного диаметра, что является морфологической основой раз- 
личия функциональных свойств быстрых и медленных волокон 
(А.А. Челноков, 2005). Мышечные волокна различных типов (1, 
ПА, ПВ) у новорождённых мало отличаются по своему диаметру, 
но количество их увеличивается (A.S. Colling-Saltin, 1978). При 
рождении средний диаметр волокон типа Ги II B m. quadriceps 
femoris составляет 10-15 мкм (G.L. Holmes et al., 2006). В период 
полового созревания отмечается наиболее интенсивный рост во- 
локон m. quadriceps femoris, в это время волокна достигают диа- 
метра 60-65 мкм (J.P. Barbet et al., 1991). 

В настоящее время в мировой литературе нет устоявшегося 
мнения о возрастных особенностях развития структурных компо- 
нентов скелетных мышц (РВ. Тамбовцева, В.Д. Сонькин, 2009). 
В сравнительно немногочисленных исследованиях возрастных 
особенностей структуры скелетных мышц человека даны про- 
тиворечивые сведения (E. Van Praagh, E. Dore, 2002). По данным 
ряда авторов, при рождении отмечается относительно большая 
доля недифференцированных волокон (10-20%). После рожде- 
ния количество волокон | типа быстро возрастает, а волокон П 
типа — снижается. К 1 году жизни ребёнка формируется струк- 
тура, характерная взрослым (С. Elder, В.А. Kakulas, 1993). Tem 
не менее, имеются результаты, свидетельствующие, что в мыш- 
цах детей больше представлены волокна типа 1, чем у взрослых 
(Е. Jansson, 1996). Соотношение волоконтипа ПА и ПВ также явля- 
ется предметом дискуссии (Р.В. Тамбовцева, В.Д. Сонькин, 2009). 
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В процессе постнатального онтогенеза происходят суще- 
ственные преобразования в микроструктуре мышц человека (Р.В. 
Тамбовцева, 1990). Рост мышечной массы после рождения уве- 
личивается за счёт размера мышечных волокон. В этот период 
происходит утолщение миофибрилл и как результат — утолщение 
мышечных волокон. К 18—20-летнему возрасту рост мышечных 
волокон в длину прекращается, примерно в те же сроки, когда 
происходит стабилизация роста скелета (Е. Schoenau, 1998). Рост 
мышечных волокон в толщину продолжается до 30—35 лет, но тка- 
невая дифференцировка в мышцах достигает высокого уровня к 
13—14 годам (А.В. Коробков, 1958; Ј. Lexell, 1995; E. Jansson, 1996). 

В процессе развития происходит утолщение мышечных во- 
локон с 7 мкм у новорождённого до 80—100 мкм у взрослого, от- 
носительное уменьшение количество ядер, увеличение количе- 
ства миофибрилл за счёт их расщепления. Так, у новорождённых 
в одном мышечном волокне содержится 50—100 миофибрилл, ау 
взрослых — 400—500 (S.L. Welle et. al., 1993). 

B гистохимических исследованиях возрастных особенно- 
стей развития мышечных волокон, выполненных РВ. Тамбовце- 
вой (1990), доказано, что 14-летний возраст у мальчиков являет- 
ся переломным в ходе формирования скелетных мышц. В этот 
возрастной период происходит резкое повышение активности 
окислительного фермента во всех типах мышечных волокон, 
значительное возрастание количества мышечных волокон окис- 
лительного типа при соответствующем снижении относительно- 
го числа структур гликолитического типа. 

В становлении морфофункционального статуса скелетных 
мышц человека определённое значение имеют половые гормо- 
ны (РВ. Тамбовцева, 1990; 2002, 2011; В.Д. Сонькин, РВ. Tam- 
бовцева, 2011; E. Jansson, 1996; E. Van Praagh, E. Dore, 2002; В.М. 
Malina et al., 2004, 2006; M.C. Riddell, 2008). У девочек B срав- 
нении C мальчиками не выявлено воздействия процессов по- 
лового созревания на структурно-функциональные свойства 
их скелетных мышц, что объясняется различными структурно- 
метаболическими последствиями воздействия андрогенов и 
эстрогенов (Р.В. Тамбовцева, 2002, Е. Jansson, 1996; E. Van Praagh, 
Е. Dore, 2002). 

Известно, что тестостерон стимулирует анаболические 
процессы в скелетных мышцах (A. Дж. Мак-Комас, 2001; К.М. 
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Malina el al., 2004). Предполагается, что тестостерон является 
самым активным стимулятором этих процессов во время роста 
мышц (С. Blimkie, 1989). При этом у мальчиков содержание те- 
стостерона увеличивается 4-кратно на начальных стадиях поло- 
вого созревания, а затем ещё 20-кратно — на завершающих его 
этапах. У девочек уровень тестостерона от начальных к конеч- 
ным стадиям пубертатного периода повышается только в 4 раза 
(С. Blimkie, О.С Sale, 1998). В настоящее время имеются сведе- 
ния о значительном росте мышечных волокон у детей препубер- 
татного возраста, что обусловлено гормональными эффектами, 
происходящими в этот период (W. Н gler et al., 2008). 

В настоящее время гистохимическими методами выявлены 
важнейшие этапы дифференцировок в скелетных мышцах (РВ. 
Тамбовцева, В.Д. Сонькин, 2009): 1. Формирование миотрубки 
на 2-3 месяцах внутриутробной жизни; 2. Становление нервно- 
мышечных единиц в 5-6 месяцах внутриутробной жизни; 
3. Дифференцировка первичных волокон в 7—8 месяцах внутри- 
утробной жизни; 4. Дифференцировка волокон II типа в 4—6 лет; 
5. Предпубертатная передифференцировка в 6—11 лет; 6. 1-я пу- 
бертатная (гипофизарная) передифференцировка в 12—15 лет; 
7. 2-я пубертатная (тестикулярная — у мальчиков) передиффе- 
ренцировка в 16—18 лет. 

В процессе постнатального развития организма человека 
происходит увеличение мышечной массы (В.И. Пузик, 1961; РВ. 
Тамбовцева, 1990; РВ. Тамбовцева, В.Д. Сонькин, 2009; J. Wang 
et. al., 1999; E. Schoenau et. al., 2004; H.D. McCarthy, 2014). Об- 
щая Macca мышц изменяется B течение всей жизни. По данным 
Е.С. Яковлевой (1958), масса мышц новорождённого составляет 
23,3% от массы тела, 15-летнего подростка — 32,6%, а 18-летнего 
юноши — 44,2% от общей массы тела. По результатам исследо- 
вания Ю. Эйдер (1998) наиболее интенсивный прирост массы 
мышц верхних конечностей происходит в 8—9, 11—12 и 13—15 
лет, а масса мышц нижних конечностей происходит в 8-9, 12—13, 
14—15 и 16—17 лет. Масса мышц верхних конечностей по OTHO- 
шению к массе мышц всего тела возрастает от рождения до 23— 
25 лет, когда заканчивается онтогенетическое созревание мышц, 
всего лишь на 2%. Таким образом, к моменту рождения они уже 
обладают достаточно большой массой, и дальнейшее увеличение 
её идёт в полном соответствии с увеличением массы всего тела. 
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В то же время масса мышц нижних конечностей по отношению 
к массе тела увеличивается за весь период развития на 16%. В 
мышцах верхних конечностей особенно резко увеличивается в 
дошкольном и младшем школьном возрасте масса мышц, осу- 
ществляющих движения пальцев. Масса мышц-разгибателей 
увеличивается интенсивнее, чем сгибателей, так как к моменту 
рождения флексоры, обусловливающие в период внутриутроб- 
ного развития характерную позу плода (флексорная гипертония 
мышц), должны быть уже значительно развиты. Флексоры, обе- 
спечивающие вертикальное положение тела, интенсивно созре- 
вают после рождения ребёнка (М. Armstrong, 2007). 

Плотность мышечных волокон, принадлежащих одной и той 
же двигательной единице, также увеличивается с возрастом. Это 
обусловлено изменением коэффициента иннервации, поскольку 
некоторые двигательные нейроны вырождаются и умирают, что 
приводит к тому, что аксоны других двигательных единиц обра- 
зуют большие ответвления и реннервируют мышечные волокна, 
утратившие аксональную связь (M.J. Campbell et al., 1973). Таким 
образом, с возрастом количество двигательных единиц умень- 
шается, тогда как размер (количество мышечных волокон) тех 
двигательных единиц, которые остаются, — увеличивается. 

Исследования скелетных мышц с помощью магнитно- 
резонансной томографии показали, что с возрастом изменяется 
площадь поперечного сечения скелетных мышц (C.M. Neu et al., 
2002, М.В.А. De Ste Croix et al., 2002; М.А. Deighan et al., 2006; 
М. Armstrong, 2007; К. Kubo et al., 2014). Площадь поперечного 
сечения мышц бедра y детей 10 лет меньше, чем y подростков 14 
лет (М.В.А. De Ste Croix et al., 2002). М.А. Deighan c соавтора- 
ми (2006) установили различия B площади поперечного сечения 
мышц верхних конечностей у детей 9 лет, подростков 16 лет и 
взрослых. 

В ходе онтогенеза существенно изменяются и функциональ- 
ные свойства скелетных мышц. На ранних стадиях онтогенеза 
формируется морфологическая основа сократительного акта 
(И.М. Козлов и ap., 1988; J. MacGregor, 2000; М. Armstrong, 2007). 
Скелетные мышцы к 7-ми неделям внутриутробного развития 
способны сокращаться, а к 12-ти неделям возникают элементар- 
ные рефлекторные движения в ответ на механические раздра- 
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жения. Существенной особенностью функциональной мускула- 
туры в эмбриональном периоде и в состоянии новорождённого 
является постоянная активность скелетных мышц. Такой харак- 
тер реакций обусловливается содержанием в мышце большого 
количества волокон типа СП. 

У новорождённых детей выявлена гипертония мышц с пре- 
обладанием тонуса флексоров (В.А. Гатев, 1973). В течение 1-2-го 
месяца жизни гипертония флексоров сменяется гипертонией 
экстензоров. К 6 месяцам происходит нормализация мышечного 
тонуса, которая связана с включением кортикальных тормозя- 
щих механизмов и повышением порога рефлекса на растяжение 
(В.И. Козлов, Д.А. Фарбер, 1983; М.М. Безруких, Д. А. Фарбер, 
2009). Возраст от 6 до 12 месяцев является критическим для раз- 
вития мышц нижних конечностей, об этом свидетельствует про- 
должительность зарегистрированных мышечных сокращений 
(G.C. Elder, В. Kakulas, 1991). 

В школьном возрасте сократительные свойства и биоэнерге- 
тические особенности скелетных мышц формируются гетеро- 
хронно (РВ. Тамбовцева, В.Д. Сонькин, 2009). Формирование и 
дифференцировку мышечных волокон различных типов связы- 
вают с возрастным становлением различных биоэнергетических 
источников (В.Д. Сонькин, 1990). Становление сократитель- 
ных функций скелетных мышц верхних и нижних конечностей 
определяется процессами полового созревания, и прежде всего 
гормональным статусом организма, степенью двигательной ак- 
THBHOCTH и её спецификой (И. Држевецкая, 1987; J. Tanner, 1989; 
5. Dayanidhi et al., 2013). Развитие сократительных свойств ске- 
летных мышц мальчиков наиболее выражено B 7—11, 12—15 и 
16—17 лет (Ю. Эйдер, 1998). Эти данные в значительной степени 
совпадают с результатами РВ. Тамбовцевой (1990). 

Одним из объективных методов оценки функционально- 
го состояния нервно-мышечного аппарата является электро- 
миография. Известен ряд исследований, в которых проводилось 
сравнение параметров ЭМГ, характерных для некоторых возраст- 
ных групп (Т.В. Варламова, А.Ю. Мейгал, А.Л. Соколов, 2002, 
2004; А.Ю. Мейгал, А.С. Ворошилов, 2009; А.В. Ворошилов, 
2011; В. Shiavi et al., 1987; D.H Sutherland et al., 1988; K.P. Granata 
et al., 2005; H. Obata et al., 2014). B работе A.B. Ворошилова (2011) 
выявлены возрастные особенности интерференционной ЭМГ y 
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детей первых часов и суток жизни, переживающих острую адап- 
тацию к условиям постнатального развития. Т.В. Варламовой, 
А.Ю. Мейгалом и А.Л. Соколовой (2002, 2004) установлено, что 
изменения основных параметров суммарной электромиограммы 
в покое отражают процесс созревания нервно-мышечной систе- 
мы у детей до возраста 7 лет. В частности, более высокие значе- 
ния такого интегрального параметра суммарной ЭМГ mm. biceps 
brachii, triceps brachii, tibialis anterior, gastrocnemius, как peak ratio 
у детей в возрасте до 7 лет, свидетельствуют об определённом ко- 
личественном соотношении мышечных волокон и иннервации 
у детей, которое определяется названными авторами, как «пре- 
обладание иннервации» над мышечной частью двигательной 
единицы. Такие результаты указывают на относительно неболь- 
шой размер двигательных единиц в детском возрасте, что также 
подтверждается данными о постепенном увеличении длитель- 
ности потенциала двигательных единиц во всех исследованных 
мышцах с возрастом (Б.М. Гехт, 1990; В.Н. Команцев, 2006; G.L. 
Holmes et al., 2006). 

Злектромиографические исследованил функционированиа 
двигательного аппарата при выполнении произвольных дви- 
жений у детей разного возраста были изучены И.М. Козловым 
(1967), Д.П. Букреевой (1980—1988), Л.И. Герасимовой с соавто- 
рами (2004) и H. Obata с соавторами (2014). С возрастом происхо- 
дит изменение величины и продолжительности ЭМГ-активности 
мышц, увеличение интегрированной электрической активности 
мышц с увеличением скорости движения (И.М. Козлов, 1967; Н. 
Obata et al., 2014). В дистальных звеньях нижней конечности при 
сокращении длительности двигательного цикла регистрирует- 
ся уменьшение времени электрической активности мышц, в TO 
время как в деятельности проксимальных мышц отмечается уве- 
личение продолжительности периодов возбуждения. Чем стар- 
ше возраст исследуемых, тем большая разница наблюдается во 
времени электрической активности мышц дистальных и прок- 
симальных звеньев нижней конечности при большой скорости 
движения (И.М. Козлов, 1967; Н. Obata et al., 2014). 

Для детского возраста от 2 недель до 7 лет характерны 60- 
лее высокие значения турн-амплитудных характеристик ЭМГ 
изометрического сокращения (Л.И. Герасимова с соавт., 2004). 
С возрастом при изометрическом сокращении происходит сни- 
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жение числа турнов и амплитудных параметров ЭМГ m. biceps 
brachii, а также и параметров peak ratio, что приводит к форми- 
рованию «нейрогенного» типа суммарной ЭМГ и обусловлено 
особенностями организации движения на сегментарном уровне 
в разные возрастные периоды. 

В работах Д.П. Букреевой (1980, 1984) показано, что при ра- 
боте на велоэргометре разной интенсивности у детей 7—10 лет 
наиболее активна m. gastrocnemius, а у мальчиков 11—14 лет — m. 
quadriceps femoris. В связи с нарастанием мощности работы сум- 
марная биоэлектрическая активность m. quadriceps femoris у юно- 
шей к 15—16 годам увеличивается, а активность m. gastrocnemius 
изменяется менее значительно по сравнению с мальчиками 13- 
14 лет (Д.П. Букреева, 1988). 

В настоящее время имеются некоторые данные о возрастных 
особенностях М-ответа скелетных мышц у лиц зрелого и пожи- 
лого возраста (M.J. Filgueiares, 1988; A. Nagata, J.C. Christianson, 
1995; G. Scaglioni et al., 2003; A. Kido et al., 2004). V пожилых лю- 
дей, B сравнении C лицами зрелого возраста, амплитуда М-ответа 
m. soleus уменьшается, очевидно, вследствие снижения возбу- 
димости мышечных волокон и инволюционными процессами 
старения нервно-мышечного аппарата (M.J. Filgueiares, 1988; G. 
Scaglioni et al., 2003; C.J. McNeil et al., 2013). Существуют сведе- 
ния, что максимальная амплитуда М-ответов m. abductor pollicis 
brevis и m. abductor digiti minimi y 10-летних девочек меньше по 
сравнению со взрослыми и механизмы, ответственные за разви- 
тие биоэлектрических ответов исследуемых мышц верхней ко- 
нечности в период второго детства, ещё не сформированы (Г.М. 
Вахтанова, 2002). Между тем, сведения о возрастных особенно- 
стях показателей моторного ответа мышц нижних конечностей у 
детей, подростков и юношей до сих пор фрагментарны. 

В настоящее время на основании комплекса эргометриче- 
ских, гистохимических, физиологических и антропологических 
данных Г.М. Масловой и др. (2009) предложена оригинальная 
схема периодизации онтогенеза человека с точки зрения мор- 
фофункциональных свойств скелетных мышц. Согласно этой 
схеме, каждый период онтогенеза состоит из двух фаз: торможе- 
ния роста (качественных изменений) и активации роста (коли- 
чественных изменений). Для каждого периода онтогенеза харак- 
терны специфические биосоциальные цели. В восходящей фазе 
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онтогенеза вслед за малоисследованным периодом раннего дет- 
ства следуют: период становления школьной зрелости (детство, 
4—8 лет); период первой волны пубертатных изменений (отро- 
чество, 9—13 лет); период второй волны пубертатных изменений 
(подростковый, 14—17 лет); период дефинитивного созревания 
(юность, 18—21 год). 


$ 5. ОБЩЕЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЕ О ПРОЦЕССЕ 
ТОРМОЖЕНИЯ В ЦНС 


В современном представлении торможение является актив- 
ным физиологическим процессом, который характеризуется 
ослаблением или прекращением возбуждения (А.И. Шапова- 
лов, 1979; П.Г. Костюк, 1981; J.C. Eccles, 1962). И в филогенезе, 
и в онтогенезе процессы торможения развиваются постепенно и 
значительно позднее возбуждения (И.А. Аршавский, 1966). Тор- 
можение является более хрупким, менее устойчивым процессом 
и легко нарушается при неблагоприятных воздействиях на орга- 
низм (Е. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2012). 

Вместе с возбуждением процессы торможения составляют 
основу интегративной деятельности нервной системы и обе- 
спечивают координацию всех функций организма (Н.Е. Вве- 
денский, 1901; P. Гранит, 1973; РС. Персон, 1985; E. Pierrot- 
Deseilligny, D. Burke, 2012). Торможение осуществляется спе- 
циальными тормозными нейронами, которые, возбуждаясь, 
оказывают тормозящее действие на другие клетки, при этом 
тормозные нейроны могут воздействовать как на тело клетки, 
так и на её синаптические контакты, и, изменяя свойства мем- 
браны, подавляют либо генерацию потенциала действия, либо 
его распространение от клетки к клетке (П.Г. Костюк, 1981). 
Процесс торможения, возникая в одних нервных центрах па- 
раллельно с возбуждением других нервных центров, выключает 
деятельность ненужных в данный момент органов. Торможение 
в центральной нервной системе имеет охранительное значение, 
защищая нервную систему от перевозбуждения (в первую оче- 
редь клетки коры головного мозга), а также участвует в регу- 
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ляции сна и гипнотических состояний мозга (А.А. Челноков, 
2005). Разнообразные формы торможения играют большую 
роль в условно-рефлекторной деятельности человека и живот- 
ных (И.П. Павлов, 1923). 

Почти до середины ХХ века физиологи знали только один 
процесс — возбуждение. Феномен торможения впервые был об- 
наружен братьями Вебер в 1845 году, которые отметили, что воз- 
буждение легочно-кишечных нервных волокон приводит к сни- 
жению или остановке сокращений сердца. 

В 1862 году И.М. Сеченов показал, что при раздражении не- 
которых участков ретикулярной формации ствола мозга лягушки 
происходит торможение спинальных рефлексов. И.М. Сеченов 
объяснил это явление наличием в области зрительных бугров 
нервных центров, оказывающих тормозящее влияние на реф- 
лекс оттягивания лапки (А.А. Челноков, 2005). Отсюда он сделал 
вывод, что одни нервные центры могут изменять рефлекторную 
деятельность в других центрах, то есть вышележащие нервные 
центры тормозят деятельность нижележащих. 

Немецкий физиолог Ф. Гольц в 1870 году поставил опыт на 
спинальной лягушке, у которой был удалён весь головной мозг. 
Он наблюдал рефлекторное торможение — отдёргивания зад- 
ней лапки при раздражении её соляной кислотой, если вторую 
лапку одновременно сильно сжимать пинцетом. С точки зрения 
Ф. Гольца, процесс торможения может возникнуть в любом OT- 
деле центральной нервной системы в результате столкновения 
и встречи двух или нескольких возбуждений, причём побеждает 
более сильное возбуждение, а менее сильные тормозятся. 

В 1886 году Н.Е. Введенский при исследовании нервно- 
мышечного синапса обнаружил, что торможение играет предо- 
хранительную роль и возникает при чрезмерной активности цен- 
тральных нейронов в полисинаптических рефлекторных дугах 
(А.А. Челноков, 2005). «Торможение Введенского» выражается 
в стойкой деполяризации клеточной мембраны, превышающей 
критический уровень и вызывающей инактивацию Ма-каналов, 
ответственных за генерацию потенциалов действия (В.Д. Небы- 
лицин, 1966; РН. Фомин, 2004). 

В дальнейших исследованиях Н.Е. Введенский разработал 
учение о парабиозе. Он выявил, что частота нервных импульсов, 
проходящих по нервным элементам, не может быть беспредель- 
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ной. Если она превышает определённую величину, наступает 
торможение. Охлаждение, отравление и другие факторы умень- 
шают предельную частоту нервных импульсов, которую может 
воспроизвести нерв. В конце концов, наступает полное тормо- 
жение, при котором нервные импульсы больше не проводятся. 
Парабиотическое торможение в нервных центрах может возник- 
нуть как результат длительного, истощающего воздействия раз- 
дражителя. В специальной серии опытов Н.Е. Введенский (1901) 
вскрыл «интимную» связь возбуждения и торможения и доказал, 
что природа этих процессов едина. 

Изучая условно-рефлекторную деятельность, И.П. Павлов 
(1923) выделил внешнее торможение, заключающееся в тор- 
можении какой-либо текущей деятельности ориентировочным 
рефлексом на посторонний раздражитель, и внутреннее тор- 
можение, наблюдаемое при угасании условных рефлексов, их 
дифференцировании, при образовании запаздывающих и сле- 
довых условных рефлексов. В особый вид И.П. Павлов выделял 
охранительное торможение, предохраняющее нервные центры 
от чрезмерно сильного раздражения или переутомления. И.П. 
Павлов и его сотрудники показали, что при старении организма 
раньше всего ослабляется подвижность процессов возбуждения 
и торможения, снижаются сила нервных процессов и охрани- 
тельная функция торможения, труднее вырабатываются услов- 
ные рефлексы. 

В отличие от возбуждения, торможение не может распро- 
страняться, т.е. является строго локализованным процессом. В 
соответствии с современными представлениями выделяют сле- 
дующие виды спинального торможения: постсинаптическое 
(возвратное), реципрокное, нереципрокное (аутогенное), mpe- 
синаптическое (P. Гранит, 1973; П.Г. Костюк 1973-1981; А.И. 
Шаповалов, 1975; J.C. Eccles, 1954-1966; E. Jankowska, 1981-2005; 
H.Hultbornetal., 1971-2003; P.H. Фомин, 2004; A. A. Челноков, 2005; 
E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012; G.E. Voerman, 2005; 
M. Knikou, 2008). Для изучения тормозных процессов B спинном 
мозге достаточно часто используется метод моносинаптического 
тестирования (Н-рефлекс) при разных функциональных состоя- 
ниях и разных режимах двигательной деятельности. 
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5.1. ПРЕСИНАПТИЧЕСКОЕ ТОРМОЖЕНИЕ 


Первые сведения o наличии пресинаптического торможе- 
ния в ЦНС были получены в 1933 году Г. Гассером и Г. Грэхемом, 
ав 1938 — Д. Барроном и Б. Мэттьюсом. Эти исследователи обна- 
ружили, что при раздражении заднего корешка спинного мозга 
на его дорсальной поверхности регистрируется медленный по- 
зитивный потенциал, длительность которого приблизительно 
соответствует развитию торможения сгибательных рефлексов, 
вызываемых раздражением соседнего заднего корешка (А.А. 
Челноков, 2005). 

Только в лаборатории Ј.С. Eccles в 1957 году К.А. Frank и 
М. Fuortes было показано, что амплитуда внутриклеточно ре- 
гистрируемого возбуждающего постсинаптического потенциа- 
ла может уменьшиться, но при этом регистрируется тормозной 
постсинаптический потенциал. Авторы назвали этот тип тормо- 
жения «пресинаптическим торможением» и предположили, что 
оно локализуется B пресинаптических волокнах. К.А. Frank u М. 
Fuortes показали, что пресинаптическое торможение в основном 
состоит из сильного подавления ответа нейрона, возникающего 
прежде, чем стимул достигнет синаптических терминалей, свя- 
занных с промежуточным тормозным нейроном (тормозной [а 
интернейрон). Раздражение мышечного нерва сгибателя пода- 
вляло моносинаптические возбуждающие потенциалы действия 
разгибателя мотонейронов мышцы без изменений в мембранном 
потенциале или изменения возбудимости мотонейрона (А.А. 
Челноков, 2005). Продлевание процесса торможения являлось 
следствием угнетения пресинаптического звена или увеличения 
электропроводности мембран, расположенных на перифериче- 
ских дендритах (К.А. Frank, M. Fuortes, 1957). 

Позднее, в 1960 году, J.C. Eccles с сотрудниками начали ис- 
черпывающие исследования механизмов пресинаптического 
торможения в спинном мозге. J.C. Eccles с соавторами описал 
главные особенности пресинаптического торможения и пока- 
зал, что торможение связано с первичной афферентной депо- 
ляризацией (ПАД). Пресинаптическое торможение и ПАД опо- 
средованы теми же самыми интернейронами, действующими 
на терминали Та через аксо-аксональные синапсы (J.C. Eccles, 
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1964; М. Enriquez-Denton et al., 2000; P. Rudomin, 2009). В норме 
при пресинаптическом торможении аксо-аксональные синапсы 
выделяют гамма-аминомасляную кислоту (TAMK), которая вы- 
зывает локальную деполяризацию мембраны и, таким образом, 
понижает выделение возбуждающего нейтротрансмиттера в си- 
напсах (М.Р. Barnes, G.R. Johnson, 2008). 

В настоящее время известно, что, во-первых, пресинапти- 
ческое торможение локализуется в аксо-аксональных синапсах, 
в которых синаптической структурой является не тело клетки, а 
пресинаптическое разветвление афферентных волокон (рис. 1). 
Во-вторых, основным электрофизиологическим проявлением 
этого торможения является не гиперполяризация, а деполяриза- 
ция аксональных окончаний. На этих окончаниях — пресинапти- 
ческих терминалях — располагаются окончания других нервных 


Рисунок 1 — Пресинаптическое торможение (по К.В. Судакову, 2000): 
T — тормозной нейрон; Н — нейрон, возбуждаемый афферент- 
ными импульсами; 1 — нервные окончания, возбуждающие 
тормозной нейрон Т 2 — аксон, проводящий деполяризирующие 
импульсы к телу нейрона Н; 3 — аксоны тормозного нейрона, 
гиперполяризирующие пресинаптические окончания 
возбуждающего нейрона 
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клеток, образующие здесь особые тормозные синапсы, медиато- 
ры которых деполяризуют мембрану терминалей, обусловливая 
частичную или полную блокаду проведения нервных импульсов, 
то есть, состояние парабиоза (пессимального торможения, по 
Введенскому). Заторможенный концевой участок аксона пре- 
кращает проведение нервных импульсов к следующей нервной 
клетке. Этот вид торможения обусловливает ограничение при- 
тока афферентных импульсов к нервным центрам (РН. Фомин, 
2004; А.А. Челноков, 2005; P. Rudomin, В.Е Schmidt, 1999; E. 
Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012; P. Rudomin, 2009). 

Пресинаптическое торможение играет важную роль B обра- 
ботке поступающей в ЦНС информации. Оно более точно регу- 
лирует процесс возбуждения, поскольку этим торможением мо- 
гут быть заблокированы отдельные нервные волокна. К одному 
возбуждающему нейрону могут проходить сотни и тысячи им- 
пульсов по разным терминалям. Вместе с тем, число дошедших 
до нейрона импульсов определяется пресинаптическим тормо- 
жением. Торможение латеральных путей обеспечивает выделе- 
ние существенных сигналов из фона. Блокада торможения ведёт 
к широкой иррадиации возбуждения и судорогам (например, 
при выключении пресинаптического торможения биккулином) 
(J.C. Eccles, 1964). Роль этого важного механизма широко обсуж- 
дена с функциональной точки зрения в работах у РО. Wall (1958, 
1964, 1971), J.C. Eccles (1960-1964) и А. Lundberg (1964). 

Пресинаптическое торможение имеет свои разновидности: 
параллельное и латеральное, которые, однако, ещё недостаточ- 
но изучены. По-видимому, имеются те же варианты, что и для 
постсинаптического торможения. Вместе с тем, возвратное пре- 
синаптическое торможение на уровне спинного мозга (по типу 
возвратного постсинаптического торможения) у млекопитаю- 
щих обнаружить не удалось, хотя у лягушек оно выявлено (Ж.Х. 
Shen, J.P. Horn, 1996; A. Dityatev et. al., 2001; S.V. Ovsepyan, N.P. 
Veselkin, 2003). 

Как показали многочисленные исследования, пресинапти- 
ческое торможение наиболее эффективно в возбуждающих си- 
напсах первичных афферентных волокон (J.C. Eccles, 1964; C.D. 
Barnes, О. Pompeiano, 1970; Н. Ни бога et. al., 1987). Это согла- 
суется с общим представлением о роли пресинаптического тор- 
можения как отрицательной обратной связи, действующей на 
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приток сенсорной информации центральной нервной системы 
(J.C. Eccles, 1964). Такая отрицательная обратная связь не имеет 
точной топографии, но обычно локализуется в пределах одной 
сенсорной модальности. Однако пресинаптическое торможение 
в волокнах [а представляет собой некоторое исключение из это- 
го правила, поскольку оно также вызывается импульсами, при- 
ходящими по волокнам Ib (P. Гранит, 1973; J. Lafleur et al., 1992; 
J. Iles, 1966). 

Пресинаптическое торможение наблюдается и B кожных 
афферентах (J.C. Eccles, 1964). Эксперименты на животных по- 
казали, что кожные афференты пресинаптически тормозятся ак- 
тивнее всего внутри своей модальности. Однако деполяризация 
кожных афферентов может быть вызвана и другими ипсилате- 
ральными афферентами — волокнами Ib, мышечными волокна- 
ми Пи Ш групп (J.C. Eccles et al., 1962, 1964), а также висцераль- 
ными афферентами (M. Selzer, МА. Spencer, 1969). 

Пресинаптическое торможение обнаружено B ядрах триге- 
минального комплекса, ядрах задних столбов, в некоторых ядрах 
таламуса (Дж. Экклс, 1971). 

Оценить пресинаптическое торможение у человека можно по 
подавлению Н-рефлекса m. soleus при кондиционирующей сти- 
муляции афферентов m. tibialis anterior, m. biceps femoris или ви- 
брации tendo calcaneus (R.E. Burke et al., 1976; H. Hultborn et al., 
1987а; C. Morin et al., 1984) и по облегчению Н-рефлекса m. soleus 
B условиях кондиционирующей стимуляции n. femoralis и n. tibialis 
(H. Hultborn et al., 1987a; S. Meunier, E. Pierrot-Deseilligny, 1989). 

В исследованиях H. Hultborn c сотрудниками (1987a) была 
установлена моносинаптическая связь между [а волокнами m. 
quadriceps femoris и а-мотонейронами m. soleus у человека. В 
результате был предложен новый метод оценки пресинаптиче- 
ского торможения гомонимных и гетеронимных [а афферентов 
у человека, идущих от m. quadriceps femoris к а-мотонейронам 
m. soleus (H. Ни отп et al., 1987а), который основан Ha опреде- 
лении облегчения моносинаптического Н-рефлекса m. soleus, 
вызываемого кондиционирующей стимуляцией n. femoralis и n. 
tibialis. В этом случае облегчение Н-рефлекса m. soleus проходит 
по моносинаптическому каналу, и только при определённых ве- 
личинах временных интервалов между кондиционирующим и 
тестирующим стимулами на него не воздействуют никакие не- 
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моносинаптические влияния CO стороны супраспинальных и 
сегментарных нейрональных систем (Н. Hultborn et al., 1987а; S. 
Meunier et al., 1993). Н. Hultborn с соавторами (1987а) пришли к 
выводу, что при этих условиях облегчение Н-рефлекса m. soleus 
зависит только от величины кондиционирующего постсинапти- 
ческого потенциала возбуждения. Следовательно, чем больше 
облегчение Н-рефлекса m. soleus, тем меньше величина преси- 
наптического торможения афферентов Та. 

S. Meunier и E. Pierrot- Deseilligny (1989) разработали me- 
тод, который позволил оценить пресинаптическое торможение 
у людей при произвольном сокращении мышц. При сокраще- 
нии мышц-агонистов в первичных афферентных терминалях 
пресинаптическое торможение уменьшается, тогда как преси- 
наптическое торможение мышц-антагонистов возрастает. Из- 
бирательность пресинаптического торможения в блокировании 
какого-либо входа нейрона связана с супраспинальным контро- 
лем, который подавляет их эффект, когда требуется изолирован- 
ное сокращение мышцы. 

В последующих исследованиях S. Meunier с сотрудниками 
(1999) и J.M. Aimonetti с соавторами (2000 a,b) также показано, 
что активность в путях пресинаптического торможения изме- 
няется при выполнении движения. Так, пресинаптическое тор- 
можение афферентов la, проецирующихся на мотонейроны CO- 
кращающейся мышцы нижней конечности, существенно умень- 
шаетса, а пресинаптическое торможение афферентов Та, идущих 
к антагонистам или мотонейронному пулу синергистов, не уча- 
ствующих в движении, — увеличивается (А.Н. Розенталь, 2006; S. 
Meunier et al., 1999). В отличие от данных, полученных на нижней 
конечности, на верхней конечности, наряду со снижением пре- 
синаптического торможения афферентов Ia к а-мотонеиронам 
сокрашающейся мыпщы, показано снижение пресинаптическо- 
го торможения [а афферентов к о-мотонейронам антагониста 
(С. Aymard et al., 2001). Роль пресинаптического торможения 
при выполнении произвольных движений рассмотрена во мно- 
гих работах (С. Romano, M. Schieppati, 1987; J.E Iles, К.С. Ro- 
berts, 1987; J. Nielsen, Y. Kagamihara, 1993; E. Pierrot- Deseilligny, 
1997; H. Morita et al., 2001; J.C. Lamy et al., 2010; S. Baudry et al., 
2009, 2010; T. Narita et al., 2010; T. Nakajima et al., 2013; T. Jessop et 
al., 2013; С.Т Robertson et al., 2013). 
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Роль пресинаптического торможения в модуляции активно- 
сти о-мотонеиронов мышц у человека зависит от положения тела 
(О.М. Косеја, К.С. Mynark, 2000; Е Goulart, J. Valls-Sole, 2001; 
E.P. Zehr, 2002). Известно, что в положении стоя пресинаптиче- 
ское торможение а-мотонейронов мышц голени увеличивается 
и уменьшается в положении сидя и лёжа (Е Goulart, J. Valls-Sole, 
2001; Е.Р. Zehr, 2002). Показано увеличение пресинаптического 
торможения афферентов la при удержании равновесия (К. Kita- 
no et al., 2009). 

Модуляция пресинаптического торможения y человека 
наблюдается при вибрации мышцы или сухожилия (Н.А. 
Анисимова и др., 1987; А.А. Челноков, 2005; Г.Е. Iles, К.С. Ro- 
berts, 1987; P. Ashby, М. Verrier, 1980; Г.Е. Desmedt, E. Godaux; 
1978, 1980; K. Beekhuizen, 2004; J. Guzman-Lopez et al., 2013). 
Вибрация мышц или сухожилия, активируя афференты la, nmo- 
давляет Н-рефлекс в покое, а в сочетании с произвольным на- 
пряжением мышц ведёт к увеличению рефлекса (H. Hultborn et 
al., 1987а). 

Активность пресинаптического торможения может изме- 
няться от уровня сложности зрительного, двигательного задания 
и возраста (М.А. Perez et al., 2005; S. Baudry, J. Duchateau, 2012). 
Также установлено, что адаптация к мышечной работе разной 
направленности, выполняемая в течение длительного времени, 
модулирует выраженность пресинаптического торможения (P.H. 
Фомин, 2004; О.К. Earles et al., 2002; М.Е. Zidek, 2010). Преси- 
наптическое торможение а-мотонейронов спинального двига- 
тельного центра m. soleus, регистрируемое в состоянии покоя, 
существенно меньше у спортсменов стайеров по сравнению со 
спринтерами и самбистами (РН. Фомин, 2004). 

Обострение корешковых и рефлекторных синдромов на 
фоне остеохондроза позвоночника сопровождается более выра- 
женным уровнем пресинаптического торможения Іа волокон по 
сравнению со здоровыми лицами (Е.Ю. Андриянова, 2006; Е.Ю. 
Андриянова, Р.М. Городничев, 2006). У лиц с болезнью Паркин- 
сона отмечены патологические изменения пресинаптического 
торможения в моторной коре головного мозга, сопровождающи- 
еся его ослаблением, по сравнению со здоровыми испытуемыми 
(J. Chu et al., 2009). Нарушения в пресинаптическом торможении 
афферентов Та обнаружены у лиц с детским церебральным пара- 
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личом (V. Achache et al., 2010) и диабетической нейропатией (S.J. 
Palmer, J. Hong, 2012). 

Исследования c использованием транскраниальной магнит- 
ной стимуляции показали, что модуляция пресинаптического 
торможения происходит через кортикоспинальные пути к гомо- 
нимным и гетеронимным о-мотонейронам спинного мозга (S. 
Meunier, Е. Pierrot- Deseilligny, 1998, 1999; Н.5. Pyndt, J. B. Niel- 
sen, 2003; R.F. Cash et al., 2010; J. Guzman-Lopez et al., 2013). B 
частности, пресинаптическое торможение афферентов Іа мышц 
нижней конечности при активации кортикоспинальных путей 
снижается, пресинаптическое афферентов мышц верхней конеч- 
ности — увеличивается (S. Meunier, E. Pierrot- Резе опу, 1998). 

Исследования в области возрастной нейрофизиологии пока- 
зали, что пресинаптический контрољ у молодых и пожилых людей 
различается в покое, при ходьбе, езде на велосипеде, вибрации су- 
хожилиа, произвольном сокращении мыщц (P. Butchart et al., 1993; 
D. M. Koceja, R. G. Mynark, 2000; D. Earles et al., 2001; M. Tsuruike 
et al., 2003; S. Baudry et al., 2010; J. Kallio et al., 2010; S. Baudry, J. Du- 
chateau, 2012; C. Trompetto et al., 2014). Изменения в выраженности 
пресинаптического торможения афферентов Та, проецирующих Ha 
мотонейроны мышц верхней и нижней конечности y пожилых лю- 
дей, по мнению авторов, связаны с атрофией мышечных волокон, 
уменьшением числа а-мотонейронов в спинном мозге, а также 
снижением супраспинального нисходящего контроля. 


5.2. ВОЗВРАТНОЕ ТОРМОЖЕНИЕ 


При осуществлении движений мотонейронный пул являет- 
ся «общим конечным путём», который контролируется различ- 
ными спинальными и супраспинальными механизмами. Суще- 
ствует единственный механизм саморегуляции мотонейронного 
пула — возвратное торможение (U. Windhorst, 2007; A.Z. Obeidat, 
2013). Такой тип торможения спинальных мотонейронов pea- 
лизуется по следующей схеме: разряд мотонейрона, активация 
возвратной коллатерали его аксона, возбуждение тормозящего 
интернейрона — клетки Реншоу, торможение мотонейрона (Л.П. 
Кудина, М. Пиотркевич, 2006). Возвратное торможение в спин- 
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ном мозге, согласно современным представлениям, выполняет 
роль также отрицательной обратной связи, которая стабилизи- 
рует и ограничивает частоту разряда о-мотонейрона (U. Wind- 
horst, 1996; Л.П. Кудина, M. Пиотркевич, 2006). 

В 1941 году В. Renshaw дал первое описание так называемого 
«антидромного торможения», при котором залп импульсов B MO- 
торных аксонах тормозит мотонейроны всех типов на данном сег- 
ментарном уровне. При большом числе импульсов, генерируемых 
мотонейроном, часть этих импульсов по коллатералям может по- 
ступать на клетки Реншоу, являющиеся тормозными интернейро- 
нами. Образуя тормозящие синапсы на мотонейронах, клетки Рен- 
шоу могут, таким образом, уменьшать поток импульсов к мышце и 
обеспечивать её оптимальное возбуждение (В. Renshaw, 1941). 

Открытое в 1941 году B. Renshaw влияние антидромных HM- 
пульсов в двигательных аксонах на возбудимость соседних мо- 
тонейронов, опосредуемое тормозными интернейронами, полу- 
чило термин «возвратное торможение» (J.C. Eccles et al., 1954). B 
дальнейшем возвратное торможение тщательно исследовалось на 
экспериментальных животных J.C. Eccles с сотрудниками (1954). 
На основании полученных данных эти исследователи сделали 
заключение, что возвратное торможение через клетки Реншоу 
является одним из механизмов ограничения частоты импульса- 
ции мотонейронов (J.C. Eccles et al., 1954). Г.С. Eccles с сотруд- 
никами (1954) установили, что после стимуляции гетеронимного 
нерва одиночные нервные импульсы в аксонах а-мотонеирона 
вызывают повторные разряды клеток Реншоу, которые являют- 
ся следствием воздействия длительного возбуждающего постси- 
наптического потенциала от возвратных коллатералей. Макси- 
мальный возвратный тормозной постсинаптический потенциал 
в мотонейронах, выявляемый антидромной стимуляцией всех 
моторных аксонов в нерве, генерируется за время, превышаю- 
щее | миллисекунду, достигает максимальных значений на 5 
миллисекунде и сохраняется около 40 миллисекунд (J.C. Eccles et 
al., 1954). Возвратные тормозные постсинаптические потенциа- 
лы обнаружены не только в гомонимных мотонейронах, но и BO 
многих других мотонейронах, которые также могут подвергаться 
возвратному торможению (J.C. Eccles et al., 1954; Ј.С. Eccles et al., 
19615). Ha рисунке 2 представлена схема возвратного торможе- 
ния через клетку Реншоу. 
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Кроме romo- и гетеронимных 
о-мотонейронов клетки Реншоу 
тормозят ү-мотонейроны (P. El- 
laway, 1971; P. Ellaway, P. Murphy, 
1980), интернейроны тормозного 
реципрокного пути по афферен- 
там группы Та (Н. Hultborn et al., 
19715), другие клетки Реншоу (В. 
Ryall, 1970). P. ЕПамау (1971) вы- 
явил, что возвратное торможение 
у-мотонейронов является менее 
мощным, чем а-мотонеиронов 
того же самого двигательного 
центра. Тормозное воздействие 
клеток Реншоу на интернейроны 
1а происходит посредством ди- 
синаптического реципрокного [а 
торможения от моторных аксо- 
нов антагонистов, которые акти- 
Рисунок 2 — Возвратное тормо- вируют возвратные коллатерали 

жение через клетку Реншоу этих интернейронов (Н. Hultborn 

(по Дж. Экклсу, 1971) et al., 1971a; К. Katz et al., 1991; M. 

Baret et al., 2003). Предполагаетса, 
что увеличивающееся на фоне мышечной активности возбужде- 
ние интернейронов la одноименными афферентами компенси- 
руется возвратным торможением тех же интернейронов (T.-C. Fu 
et al., 1978). 

В своих исследованиях V.J. Wilson, РВ. Burgess (1962) и В. 
Ryall (1970) показали, что клетки Реншоу также Moryr зффек- 
THBHO тормозить другие клетки этого типа. Tak, активированные 
эфферентными импульсами клетки Реншоу мышц разгибателей 
настоятельно тормозят клетки Реншоу мышц сгибателей и на- 
оборот (R. Ryall, 1981). Возвратное растормаживание направле- 
но, главным образом, на активность мышц разгибателей и слу- 
жит для поддержания баланса между возбудимостью мышц сги- 
бателей и разгибателей (Р. Гранит, 1973). Торможение тормозных 
клеток, лежащее в основе феномена растормаживания, являет- 
ся одним из механизмов регуляции движений (А.Н. Розенталь, 
2006; В.М. Enoka, 2008; E. Рлеггог-Пезе епу, D. Burke, 2012). Ис- 
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следования H. Hultborn с соавторами (1971а) показали, что тор- 
можение клетками Реншоу тормозных интернейронов системы 
Та антагониста может облегчить коактивацию агониста и анта- 
гониста. По мнению Н. Ни отп (1974), возвратное торможение 
может предохранять реципрокное Іа торможение от действия 
увеличивающего возбуждения синергистов через а-у-систему. 

Возвратное торможение имеет место не только в спинном 
мозге, но и в разных структурах головного мозга (Дж. Экклс, 
1971). Клетки Реншоу наряду с другими интернейронами явля- 
ются интеграторами как восходящих, так и нисходящих влияний 
(А.Н. Розенталь, 2006; РХ. Бикммулина и др., 2007; EJ. Alvarez, 
ЕМ. Fyffe, 2007; О.Г. Hughes et al., 2013). Установлено, что ве- 
стибулярная система осуществляет регуляцию позы через тор- 
можение клеток Реншоу (Н.С. Ross et al., 1987). Доказано, что 
торможение антидромно вызванного разряда клеток Реншоу мо- 
жет быть вызвано стимуляцией структур головного мозга: коры, 
внутренней оболочки, красного ядра, мозжечка, ретикулярной 
формация, таламуса и неокортекса (J. Haase, B. Vogel, 1971; Е 
Baldissera et al., 1981; Е. Jankowska et al., 2005; J. Zhu et al., 2011; О. 
Ohana et al., 2012). 

Возвратное торможение участвует B реализации произволь- 
ных движений человека (E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005; J.F 
Iles, 2008; M. Knikou, 2008; А. Enjin, 2011). У человека для ис- 
следования возвратного торможения обычно применяют методы 
подавления моносинаптических рефлексов при длиннолатент- 
ной стимуляции периферических нервов (В. Bussel, Е. Pierrot- 
Резе епу, 1977; J.F. Iles, J. Pardoe, 1999). С помощью этих Me- 
тодов исследована роль возвратного торможения гомонимных 
спинальных о-мотонейронов человека проксимальных мышц 
верхних и нижних конечностей при осуществлении двигательной 
активности разного характера (В. Bussel, E. Pierrot-Deseilligny, 
1977; Е. Pierrot-Deseilligny et al., 1977, 1983; В. Mazzocchio, А. 
Rossi, 1989; R. Katz et al., 1991, 1993; A. Rossi, R. Mazzocchio, 1991, 
1992; W.N. Loscher et al., 1996; C. Aymard et al., 1997; R. Katz, E. 
Pierrot- Deseilligny, 1998; G.R. Chalmers, КМ. Knutzen, 2004; E. 
Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005; 2012; V. Marchand- Pauvert et 
al., 2013). Гетеронимное (Bo3BparHoe) торможение спинальных 
о-мотонейронов более подробно исследовано y человека B MBIIII- 
цах нижнеи конечности (А. Créange et al., 1992; S. Meunier et al., 
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1994, 1996; J.F. Iles, J. Pardoe, 1999; J.F. Iles et al., 2000; H. Barbeau 
et al., 2000). 

При выполнении фазического и сильного тонического со- 
кращения m. triceps surae показана низкая активность возврат- 
ного торможения гомонимных о-мотонейронов m. soleus ye- 
ловека (H. Ни Бога, E. Pierrot-Deseilligny, 1979a). По мнению 
авторов, ослабление возвратного торможения в этих условиях в 
определённой мере ограничивает миотатический рефлекс анта- 
гониста — m. tibialis anterior; ограничение рефлекса происходит 
за счёт подавления активности интернейронов [а m. soleus, Top- 
мозящих аналогичные нейроны антагониста. 

В литературе также описаны примеры модуляции возвратно- 
го торможения гомонимных а-мотонейронов m. soleus во время 
коактивации антагонистов голеностопного сустава при тыльном 
и подошвенном сгибания стопы (J. Nielsen, Е. Pierrot-Deseilligny, 
1996; W.N. Lóscher et al., 1996). Клетки Реншоу затормаживают- 
са при сильном подошвенном сгибании стопы, но не BO время 
тыльного сгибания стопы. 

Роль возвратного торможения в модуляции о-мотонейронов 
спинного мозга у человека зависит от положения тела. В поло- 
жении стоя происходит усиление возвратного торможения го- 
монимных а-мотонейронов m. soleus, вероятно, из-за влияния 
супраспинальных механизмов, возможно, вестибулярного аппа- 
para (Е. Pierrot-Deseilligny et al., 1977; Н.С. Ross et al., 1987; К.С. 
Mynark, 2005; E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2012). Также пока- 
зано, что возвратное торможение а-мотонеиронов m. soleus уве- 
личивается во время статического наклона испытуемых назад от 
80° до 40° (A. Rossi et al., 1987). 

Произвольные движения также приводят к модуляции воз- 
вратного торможения гетеронимных а-мотонейронов у человека 
(J.E. Iles, J. Pardoe, 1999; J.F. Iles et al., 2000; J.F. Iles, 2008). Bo 
время выполнения изометрических усилий разной величины 
возвратное торможение гетеронимных о-мотонейронов может 
уменьшаться или увеличиваться (К. Katz, E. Pierrot-Deseilligny, 
1999). Установлено, что возвратное торможение гетеронимных 
а-мотонеиронов снижается во время ходьбы человека (Н. Barbeau 
et al., 2000; J.F Iles et al., 2000; J.C. Lamy et al., 2008; ЈЕ Iles, 
2008). Полагают, что во время нормального цикла шагания клет- 
ки Реншоу могут быть заторможены под влиянием вестибуло- 
спинального тракта (J.F. Iles et al., 2007; J.C. Lamy et al., 2008). 
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Также доказано, что уровень повседневной двигательной 
активности и адаптация к мышечной работе разной направ- 
ленности влияют на выраженность возвратного торможения 
о-мотонейронов m. soleus у человека (D.R. Earles et al., 2002; М.Е. 
Zidek, 2010). Возвратное торможение а-мотонейронов m. soleus в 
состоянии покоя существенно меньше y стайеров по сравнению 
со спринтерами и неспортсменами (D.R. Earles et al., 2002). 

Описаны случаи модуляции возвратного торможения у лиц 
с двигательными нарушениями (M. Knikou, 2013). Tak, у боль- 
ных со спастичностью, возникшей вследствие травмы, усилено 
возвратное торможение а-мотонейронов m. soleus. У больных 
детским церебральным параличом обнаружены патологические 
изменения возвратного торможения о-мотонеиронов m. soleus 
как до, так и после произвольного движения (С.Т. Leonard et al., 
1990). Относительно высокий уровень проявления возвратного 
торможения был обнаружен B двигательном центре m. soleus че- 
ловека при посттравматической иммобилизации (И.Н. Плещин- 
ский, РХ. Бикмуллина, 1998). 

Следует подчеркнуть, что в области возрастной нейрофизи- 
ологии сведения о возвратном торможении ограничены немно- 
гочисленными исследованиями, констатирующими, что у лиц 
зрелого и пожилого возраста выраженность возвратного тормо- 
жения спинальных о-мотонейронов т. soleus в состоянии мы- 
шечного покоя не имеет отличий (С.К. Chalmers, К.М. Knutzen, 
2004). 


5.3. НЕРЕЦИПРОКНОЕ ТОРМОЖЕНИЕ 


В нашей монографии используется термин «нереципрокное 
торможение», хотя в исследованиях до 1979 годатакой вид тормо- 
жения назывался «аутогенным». В связи с появлением экспери- 
ментальных фактов, свидетельствующих о тормозном влиянии 
Ib афферентов не только на мотонейроны собственной мыпцы, 
HO и на мышцы-синергисты, вместо термина «аутогенное» TOP- 
можение стали использовать «нереципрокное торможение» (Е. 
Pierrot-Deseilligny et al., 1979, 1981; E. Jankowska, 1992; A. Rossi, 
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B. Decchi, 1997; Marchand- Pauvert et al., 2002; G.E. Voerman et al., 
2005; E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012; M. Knikou, 2008; 
D.A. Kistemaker et al., 2013). Поэтому в монографии используется 
терминология согласно публикациям авторов. 

О функциональном значении сухожильных органов Гольджи 
впервые косвенно упоминается при рассмотрении рефлекторно- 
го спинального торможения сокращения собственных мыщц (С. 
Sherrington, 1909). C. Sherrington (1909) описал эффект «складно- 
го ножа», характеризующийся проявлением начального сопро- 
тивления мышцы растяжению, которое при дальнейшем при- 
ложении растягивающего усилия исчезает. Позже было показа- 
но, что по афферентным волокнам Ib от сухожильных органов 
Гольджи осуществляется аутогенное торможение, являющееся 
по своему функциональному значению предохранительным от 
чрезмерных напряжений мыщц (С.П. Романов, 1989; С.С. Hunt, 
S.W. Кшћег, 1951; J. Haase et al., 1975). Последующие исследо- 
вания выявили высокую чувствительность сухожильных рецеп- 
торов, реагирующих изменением импульсации на сокращение 
даже отдельных двигательных единиц (J. Houk, E. Henneman, 
1967; J.A. Stephens et al., 1975), и их обширные связи с интерней- 
ронным аппаратом спинного мозга (Ј.С. Eccles et al., 1957). Эти 
факты доказали важную роль передаваемой ими афферентной 
информации не только в рефлекторном торможении собствен- 
ных мышц, но и в координированных сокращениях различных 
мышечных групп. На рисунке 3 представлена схема нереципрок- 
ного торможения о-мотонеиронов мышц-сгибателей и разгиба- 
телей коленного сустава. 

К. Granit (1950) с помощью внутриклеточной регистрации 
продемонстрировал аутогенное торможение о-мотонейронов 
мышцы-разгибателя у кошки во время произвольного сокраще- 
ния гомонимной мышцы. Используя тестирование моносинап- 
тического рефлекса, Y. Laporte и D.P.C. Lloyd (1952) представили 
первые доказательства кротколатентного аутогенного торможе- 
ния гомонимных о-мотонейронов разгибателя (обратный MHO- 
татический рефлекс) в состоянии мышечного покоя. Затем было 
установлено, что активация Ib афферентов экстензоров у кошки 
приводит к облегчению гомонимной мышцы и её синергистов 
при ходьбе (J.C. Eccles et al., 1957; J. Duysens, К.С. Pearson, 1980). 
B дальнейших исследованиях показаны возможности торможе- 
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Рисунок 3 — Внутрисегментарные связи волокон Ib 
от сухожильных органов Гольджи (нереципрокное торможение) 
(по Р. Шмидту и Г. Тевсу, 2005): 
C — мотонейроны сгибателей коленного сустава; 
P — мотонейроны разгибателей коленного сустава 


ния или возбуждения ү-мотонейронов через интернейроны Ib 
при стимуляции афферентов группы Гу кошки (E. Jankowska, 
1992). Оказалось, что интернейроны, активируемые афферента- 
ми группы І, имеют не только моносинаптические связи с Іа и 
ТЬ афферентами, но и немоносинаптические связи с высоко- и 
низкопороговыми мышечными, кожными и суставными аффе- 
рентами, а также рядом эфферентов нисходящих систем (РХ. 
Бикмуллина, 2001; J.C. Eccles et al., 1957; Y. Laporte, РО. РС. Lloyd, 
1952; A. Rossi, B. Decchi, 1997; A. Rossi et al., 1999; E. Jankowska, 
2010). Tak, мышечные афференты группы I, рубро- и кортико- 
спинальные тракты имеют моно- и дисинаптические проекции 
на интернейроны нереципрокного торможения, а кожные аффе- 
ренты — только дисинаптические. Существуют и полисинаптиче- 
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ские проекции различных афферентов на интернейронах данно- 
го типа (Р.Х. Бикмуллина, 2001; РЈ. Harrison, J.V. Pisini, 1985). Ин- 
тернейроны, ответственные за нереципрокное торможение мото- 
нейронов от мышечных афферентов группы 1, дают коллатерали 
к другим интернейронам располагающихся в У — VI пластинах 
по Рекседу (E. Brink et al., 1983). Принято считать, что основная 
функция Ib интернейронов — координация активности мышц, 
обслуживающих разные суставы (Р.Х. Бикмуллина и ap., 2007). 

P. Hoffman (1922) первым обнаружил, что вслед за рефлектор- 
ным Н-ответом или сухожильным (ахилловым) рефлексом, вы- 
званным на фоне произвольного сокращения m. gastrocnemius, 
регистрируется период электрического молчания этих мышц, 
который длится несколько десятков миллисекунд. Этот фено- 
мен получил название «периода молчания» (Р.С. Персон с соавт., 
1970; Я.М. Коц, 1975; РС. Персон, 1985). 

Аутогенное торможение мотонейронов человека можно кос- 
венно оценить по длительности «периода молчания» — прекра- 
щению электрической активности при искусственно вызванном 
сокращении мышцы на фоне произвольного движения (Я.М. 
Коц, 1975; Л.В. Смирнова, 2010; W. Alston et al., 1967; S.I. Khan, 
J.A. Burne, 2010). 

Метод оценки нереципрокного торможения, предложенный 
E. Pierrot- Резе пу с сотрудниками (1979), основан на подавле- 
нии амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. soleus после сти- 
муляции нерва m. gastrocnemius. У человека в состоянии покоя, 
кондиционирующая стимуляция низкопороговых кожных аф- 
ферентов нижней конечности снижает действие тормозных пу- 
тей Ib ка-мотонейронам m. quadriceps femoris, но возбуждает их 
во время произвольного сокращения (E. Pierrot-Deseilligny et al., 
1981). Установлено, что стимуляция афферентов m. gastrocnemius 
med. уменьшает нереципрокное торможение о-мотонейронов 
m. quadriceps femoris (но He а-мотонейронов m. soleus) во время 
произвольных сокращений m. triceps surae (E. Pierrot-Deseilligny 
et al., 1981; J.P. Gossard et al., 1994). Такие эффекты, вероятно, 
вовлекают пресинаптический компонент, так как в настоящее 
время имеются данные о пресинаптическом торможение Ib аф- 
ферентов (J. Lafleur et al., 1992). В реализации нереципрокного 
торможения также может участвовать механизм возвратного 
торможения через клетку Реншоу (A. Rossi, В. Decchi, 1997). 
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МЈ. Stephens и J.F. Yang (1996) впервые изучили нереципрок- 
ное торможение группы І во время локомоции человека. He- 
реципрокное торможение, опосредованное № афферентами на 
о-мотонейроны m. soleus, уменьшается во время настройки перед 
совершением шагательных движений (M.J. Stephens, J.F. Yang, 
1996). Позже было показано, что нереципрокное торможение во 
время ходьбы человека инвертируется на облегчение (М. Faist et al., 
2006). Разгибание в коленном суставе приводит к пространствен- 
ному облегчению нереципрокного торможения о-мотонеиронов 
m. vastus lateralis (А.Н. Розенталь, 2006; J.F. Iles et al., 1990). 

V здоровых испытуемых при произвольных максимальных 
сокращениях отмечается уменьшение нереципрокного тормо- 
жения, хотя у больных со спастичностью и цервикальной миело- 
патией торможение увеличивается (Н. Morita et al., 2006; S. Маг- 
coni et al., 2013), a в состоянии относительного мышечного покоя 
инвертируется на облегчение (РЈ. Delwaide, E. Olivier, 1988). У 
больных детским церебральным параличом нереципрокное тор- 
можение в системе мышц-синергистов усилено, что, возможно, 
связано с компенсаторными процессами в центральной нервной 
системе (И.Н. Плещинский и др., 1998). 

В исследованиях Л.В. Смирновой (2011) раскрыты новые 
аспекты влияния Ib афферентов на спинальные двигательные цен- 
тры в условиях утомления. Автором установлено, что по мере раз- 
вития утомления, вызываемого длительным удержанием статиче- 
ского усилия, выраженность аутогенного торможения возрастает. 

К сожалению, в доступной нам современной литературе отсут- 
ствуют данные о возрастных особенностях нереципрокного тор- 
можения спинальных о -мотонейронов скелетных мышц человека. 


5.4. РЕЦИПРОКНОЕ ТОРМОЖЕНИЕ 


Спинной мозг также включает нейрональные сети, через ко- 
торые осуществляется реципрокное торможение. C. Sherrington 
(1906) впервые показал, что в пределах каждого из основных 
типов спинальных рефлексов существует реципрокные отно- 
шения флексорных и экстензорных групп мышц. Позже Р. Ной- 
тап (1918) с помощью метода регистрации моносинаптического 
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рефлекса m. soleus при произвольном сокращении мышц пре- 
тибиальной группы также выявил реципрокное торможение и 
предположил, что механизм этого торможения локализован в 
мотонейронах. В 1946 году О.Р. Lloyd указал, что торможение 
мотонейронов мышц-антагонистов вызывается активацией [а 
афферентов. С помощью внутриклеточной регистрации актив- 
ности мотонейронов спинного мозга у кошки J.C. Eccles c co- 
авторами (1956) установил, что в тормозных путях реципрокного 
торможения участвуют интернейроны [а и торможение является 
дисинаптическим. Тормозные [а интернейроны являются ин- 
теграторами нисходящей нейрональной активности кортико- 
спинального, рубро-спинального и вестибуло-спинального 
трактов (T. Hongo et al., 1969; S. Grillner, T. Hongo, 1972), а так- 
же восходящего потока импульсов афферентов II, III, IV (E. 
Jankowska, 1992; E. Jankowska, 2010). На рисунке 4 представле- 
на схема реципрокного торможения о-мотонейронов мыпщ- 
антагонистов коленного сустава. 


Вопокна la 


Концевые 
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* Концевые пластинки 


Сгибатель 


Возбуждающие 
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Рисунок 4 — Реципрокное торможение мышц-антагонистов 
(no P. Шмидту и Г. Тевсу, 2005): 
С — мотонейроны сгибателей коленного сустава; 
P — мотонейроны разгибателей коленного сустава 
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Реципрокное торможение у человека можно оценить по 
подавлению амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. soleus в 
условиях кондиционирующей стимуляции n. peroneus, произ- 
вольной дорсифлексии стопы или сгибания в голеностопном 
суставе (С. Стопе, J. Nielsen, 19896; J.F Iles, 1994; М. Petersen et 
al., 1998; H. Morita et al., 1998), а также по длительности «пе- 
риода молчания» при электростимуляции периферического 
нерва (G.C. Agarwal, G.L. Gottlieb, 1972). В ранних работах в 
реципрокном торможении выделяли три тормозных периода: 
I период — коротколатентное дисинаптическое реципрокное 
торможение (M. Mizuno et al., 1971; Е Baldissera et al., 1983; В.Г. 
Day et al., 1984), II период — длиннолатентное торможение (D,- 
торможение) и Ш-период — длиннолатентное торможение (D,- 
торможение) (К. Tanaka, 1974; B.L. Day et al., 1984; С. Crone et 
al., 1987). B настоящее время реципрокное торможение на спи- 
нальном уровне принято разделять на два периода: дисинапти- 
ческое реципрокное торможение через [а интернейроны и длин- 
нолатентное реципрокное торможение (E. Pierrot-Deseilligny, D. 
Вигке, 2005, 2012). Описанные выше фазы реципрокного тормо- 
жения наблюдаются и в мышцах верхних конечностей (B.L. Day 
et al., 1984; Е Baldissera et al., 1983; К. ВегагаеШ et al., 1987; К. 
Nakashima et al., 1990 и др.). 

Выраженность реципрокного торможения y человека зави- 
сит от уровня активности антагониста, агониста и мышц, отно- 
сящихся к другим суставам (С. Стопе, J. Nielsen, 1989a,b, 1994; 
M. Faist et al., 1996; С.Т. Leonard et al., 1999; S.S. Geertsen et al., 
2008; К. Dragert, E.P. Zehr, 2013). Контроль нейрональных сетей 
реципрокного торможения может быть различным и определя- 
ется характеристиками произвольных двигательных действий 
(РХ. Бикмуллина и др., 2007; М. Petersen et al., 1999; M. Baret et 
al., 2003; H.S. Pyndt et al., 2003; R.B. Stein, A.K. Thompson, 2006; 
C.K. Mummidisetty et al., 2013; T. Jessop et al., 2013). Модулацил 
реципрокного торможения также наблюдается при патоло- 
гии: спастичности нижних конечностей (C. Стопе et al., 1994; Y. 
Okuma et al., 1996, 2002; H. Morita et al., 2001), верхних конеч- 
ностей (К. Nakashima et al., 1989; J. Artieda et al., 1991; M. Panizza 
et al., 1995), детском церебральном параличе (С.Т. Leonard et al., 
1990; M. Hodapp et al., 2007) и после травмы спинного мозга (M. 
Knikou, C.K. Mummidisetty, 2011). 
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С помощью метода транскраниальной магнитной стиму- 
ляции головного мозга установлено, что на спинальных интер- 
нейронах реципрокного торможения человека конвергируют 
нейроны кортико-спинальных путей (J.F. Iles, J.V. Pisini, 1992; 
C. Crone, J. Nielsen, 1994; J. Nielsen, N. Peterson, 1995; E. Pierrot- 
Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012; S. Kubota et al., 2014). Описана 
конвергенция на общих спинальных интернейронах кортико- 
спинальных путей и афферентов, осуществляющих коротко- и 
длиннолатентное дисинаптическое реципрокное торможения 
(Т.Е. Ies, J.V. Pisini, 1992). У лиц зрелого возраста спинальное и 
корковое реципрокное торможение увеличено в сравнении с ли- 
цами пожилого возраста (A. Kido et al., 2004; T. Hortobagyi et al., 
2006). 

Подводя итог анализу сведений литературы, можно KOH- 
статировать, что формирование структур и функций спинного 
мозга, периферической нервной системы, скелетных мышц в 
пре- и постнатальном онтогенезе проходит в несколько эта- 
пов и осуществляется гетерохронно. Современные нейрофи- 
зиологические методы позволяют изучать физиологические 
закономерности формирования различных видов торможения 
о-мотонейронов спинного мозга человека на разных этапах OH- 
тогенеза человека. Исследования, проведённые другими авто- 
рами, позволили выявить разный уровень выраженности спи- 
нального реципрокного и пресинаптического торможения у лиц 
зрелого и пожилого возраста. Однако исследования основных 
возрастных закономерностей формирования и становления раз- 
ных видов торможения в сегментарном аппарате у лиц в возрас- 
те от 9 до 27 лет не проводились. Процессы спинального тормо- 
жения находят своё функциональное отражение в двигательной 
деятельности взрослого человека. В связи с этим, возникает про- 
блема изучения и анализа различных видов торможения у детей 
разного возраста при реализации произвольных движений. Изу- 
чение этой проблемы может внести существенный вклад в тео- 
рию онтогенеза и дать основные представления о формировании 
центральных тормозных процессов нервной системы на разных 
этапах постнатального онтогенеза. 
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ГЛАВА 2 


‚ ФОРМИРОВАНИЕ 
ЗЛЕКТРОНЕИРОМИОГРАФИЧЕСКИХ ПАРАМЕТРОВ 
НЕЙРО-МОТОРНОГО АППАРАТА У ЧЕЛОВЕКА 


В процессе возрастного развития нервно-мышечный аппа- 
рат человека претерпевает структурно-функциональные измене- 
ния на нейронном, мышечном, гормональном и биохимическом 
уровнях (Г.М. Маслова и др., 2009; В.Д. Сонькин, Р.В. Тамбов- 
цева, 2011; С. Blimkie, 1989; H.D. McCarthy et al., 2013). Иссле- 
дование электронейромиографических параметров нервно- 
мышечного аппарата человека представляет как теоретический, 
так и практический интерес, чем, по-видимому, и объясняется 
многочисленность работ с использованием метода Н-рефлекса. 
Методически простой приём, разработанный P. Hoffmann (1918, 
1922), дал подход к исследованиям моносинаптической возбу- 
димости о-мотонеиронов у человека, интенсивно ведущимся и 
в настоящее время (И.А. Солопова, 2003; А.А. Челноков, 2005; 
Д.П. Букреева, 2009; М. Filgueiares, 1988; G.R. Chalmers, КМ. 
Knutzen, 2004; А. Kido et al., 2004; Е. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 
2005, 2012; S. Grospretre, A. Martin, 2012; S. Khosrawi, S. Fallah, 
2013 идр.). 

Проведённый нами анализ литературных данных выявил OT- 
носительно малое количество исследований, посвящённых изу- 
чению электронейромиографических параметров Н-рефлекса и 
М-ответа у лиц разного возраста. В основном исследования на- 
правлены на изучение функционального значения сегментарно- 
го аппарата спинного мозга как одного из уровней ЦНС, связан- 
ного с регуляцией движений у взрослых людей (Н.А. Бернштейн, 
1966; В.С. Гурфинкель, М.Л. Шик, 1971; Я.М. Коц, 1975; И.А. 
Солопова c соавт., 2003; M. Filgueiares, 1988; С.К. Chalmers, КМ. 
Knutzen, 2004; А. Kido et al., 2004). Только в нескольких работах 
эта проблема рассматривалась у детей и подростков (Л.А. Лео- 
нова и ap., 1978; Е.Г. Гравицкая, 1992; Д.П. Букреева, 2009; J.F. 
Grosset et al., 2007; M. Hodapp et al., 2007, 2009; H. Tekgül et al., 
2013). В специальной литературе сведения об изменении пара- 
метров М-ответа у разных возрастных групп весьма фрагментар- 
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ны. Известно только, что амплитуда М-ответа y лиц пожилого 
возраста уменьшается по сравнению с лицами зрелого возраста, 
очевидно, вследствие снижения возбудимости мышечных воло- 
кон (M. Filgueiares, 1988; О.М. Koceja, R.G. Mynark, 2000; A. Kido 
et al., 2004; C.J. McNeil et al., 2013). 

Методика моносинаптического тестирования (регистрация 
Н-рефлекса) является основной в наших исследованиях воз- 
растных особенностей разных видов торможения на спинальном 
уровне. Поэтому данная глава является предпосылкой изложе- 
ния экспериментальных данных, полученных с помощью этой 
методики. 

Н-рефлекс — рефлекторный синхронный ответ двигатель- 
ных единиц мышцы на раздражение чувствительных волокон 
нерва, иннервирующего данную мышцу (В.Н. Команцев, В.А. 
Заболотных, 2001; РМ. Городничев, 2005; А.Н. Арифулин, 2005). 
Н-рефлекс рассматривается как частный случай рефлекса на 
растяжение (stretch reflex) и является аналогом сухожильного 
рефлекса (В.Н. Команцев, В.А. Заболотных, 2001; G.E. Voerman, 
2005). 

М-ответ — суммарный потенциал действия, возникающий в 
мышце при электрическом раздражении двигательного или сме- 
шанного нервов. Коротколатентный моторный ответ обусловлен 
раздражением эфферентныхволокон, находящихся всоставенер- 
ва, иннервирующего мышцу. М-ответ по своему характеру, спо- 
собу вызывания не является нормальным, физиологическим от- 
ветом мышцы, вследствие того, что в естественной двигательной 
деятельности активные двигательные единицы работают асин- 
хронно (РС. Персон, 1985; А.А. Челноков, 2005; A.J. McComas, 
2001; В.М. Palmieri et al., 2004). Электрическая же стимуляция 
нерва вызывает синхронный разряд всех двигательных единиц, 
формирующих М-ответ. 

На рисунке 5 приведена схема рефлекторной дуги 
Н-рефлекса. Она включает избирательную активацию аффе- 
рентов группы [а и последующее образование потенциалов дей- 
ствия в мотонейронах, иннервирующих мышцу. Избирательная 
активация афферентов группы [а достигается постепенным уве- 
личением интенсивности стимула от невысокой до образования 
потенциала действия в аксонах наибольшего диаметра (у боль- 
шинства людей это афференты группы Та). При избирательной 
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А Двигательные зоны 
коры больших полушарий 


нейрон 


Кортико-спинальный Б 
тракт 
Максимальный 
М-ответ 
М © 
Спинной а-мотонейрон (а) | мв 
мозг 10мс 
Эфферентное 
волокно 
© 
© 
weg > М-волна 
жк Электрический Н-рефлекс 


стимул 


Рисунок 5 — Схематическое описание исследования Н-рефлекса 
и М-ответа: 
e—<  — [a потоки, идущие or афферентов периферического 
нерва к а-мотонеирону; 
> © — эфферентное волокно а-мотонейрона; 
O---< - нисходящие потоки, идущие по кортико-спиналь- 
ному тракту к а-мотонейрону. 


активации афферентов Та потенциалы действия распространя- 
ются по направлению к спинному мозгу (рис. 5 A, b — ||), где они 
вызывают постсинаптические потенциалы в мотонеиронах. При 
дальнейшем нарастании стимула Н-рефлекс будет увеличивать- 
ся, так как возбуждается все большее число афферентных воло- 
кон и B ответ вовлекается большее количество мотонейронов. 
По достижении порогового значения стимула возбуждают- 
ся и двигательные (эфферентные) волокна нерва, в результа- 
те появляется М-ответ со значительно меньшей латентностью 
(5 мс) (puc. 5 A, Б —[2). Дальнейшее увеличение стимула при- 
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водит к нарастанию амплитуды М-ответа (рис. 5 A, b —[3), a 
Н-рефлекс после достижения своего максимума начинает сни- 
жаться вплоть до полного угнетения, что связывают, во-первых, 
с развитием в эфферентных волокнах блокады рефлекторного 
разряда о-мотонейронов восходящим антидромным залпом OT 
прямой электрической стимуляции нерва, во-вторых, с усиле- 
нием пресинаптического торможения афферентов группы Іа, с 
развитием возвратного и аутогенного торможения мотонейро- 
нов (J.W. Magladery et al., 1951; В.М. Palmieri et al., 2004; С.Е. 
Voerman, 2005). 

Электронейромиографическое исследование было проведе- 
но на 60 здоровых испытуемых мужского пола в возрасте от 9 лет 
до 27 лет: мальчики 9—12 лет (п=15), подростки 14—15 лет (п=15), 
юноши 17—18 лет (п=15), мужчины 22—27 лет (п=15). Поясним 
некоторые особенности протокола регистрации Н-рефлекса и 
М-ответа m. soleus. Для получения кривой Н-рефлекса злектри- 
ческие стимулы наносились на n. tibialis, начиная с минимально- 
го порогового уровня. Электрическое раздражение наносилось 
униполярным способом. Активный электрод располагался B fossa 
рорШеа на уровне складки сгиба на средней линии правой ноги, 
референтный — на противоположной стороне конечности (над- 
коленнике). Стимуляция нерва осуществлялась прямоугольны- 
ми импульсами длительностью 0,1 мс с интервалами не менее 10 
секунд. Этого времени достаточно для полного восстановления 
исходной рефлекторной возбудимости спинальных мотонейро- 
нов, тем самым обеспечивалось постоянство амплитуды много- 
кратно вызываемых Н-рефлексов. М-ответ m. soleus вызывали 
путём супрамаксимальной стимуляции n. tibialis (С.Т. Байкушев 
и др., 1974; А.С. Шилов, 2007). Электромиографическую актив- 
ность m. soleus регистрировали с помощью пары неполаризуе- 
мых дисковых электродов, которые располагались в проекции 
мышечного брюшка соответствующей мышцы. 

При анализе Н-рефлекса и М-ответа оценивали ряд па- 
раметров: сила электростимула, вызывающего максимальный 
Н-ответ (Н, „) и максимальный М-ответ (М, „), их амплитуда 
от пика до пика (Н „о М), латентный период Н-ответа (Н) и 
М-ответа (М), длительность Н-ответа (Н) и М-ответа (М), от- 
ношение максимального Н-ответа и максимального М-ответа 
(Н/М, „о. Физиологический смысл индекса Н „„/М„заклю- 


max 
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чается B TOM, что OH позволяет судить об относительной доле реф- 
лекторно возбуждённых мотонейронов (двигательных единиц) 
из общего их числа у данной мышцы (В.П. Новикова, 1981; Л.О. 
Бадалян, И.А. Скворцов, 1984; О.А. Левада, Э.И. Сливко, 2003). 
Для сравнения разных испытуемых по показателю амплитуды 
Н-ответа её выражали в относительных единицах — в процентах 
от максимальной амплитуды М-ответа, принятой за 100%. 

Статистический анализ проводили в программе Statistica 
10.0. Осуществляли межгрупповое сравнение каждого показа- 
теля Н-рефлекса и М-ответа с помощью однофакторного дис- 
персионного анализа c post-hoc анализом Newman-Keuls и непа- 
раметрического метода Kruskal-Wallis ANOVA. Результаты стати- 
стического анализа считались достоверными, если вероятность 
ошибки была менее 0,05. 

Сравнительный анализ силы электростимула, вызывающе- 
го максимальный Н-рефлекс m. soleus, показал, что в состоянии 
относительного мышечного покоя в группе мужчин 22—27 лет 
данный показатель был выше по сравнению с другими возраст- 
ными группами (табл. 1). Если у мужчин 22—27 лет для появле- 
ния максимального Н-рефлекса т. soleus в среднем по группе 
требовалась сила тока более 21 мА, то у других возрастных групп 
— от 10 до 16 мА. Величина интенсивности стимула для возник- 
новения Н-рефлекса m. soleus у мальчиков 14—15 лет была досто- 
верно ниже, чем у мужчин 22—27 лет, но значительно превышала 
значения мальчиков 9—12 лет и юношей 17—18 лет. 

Известно, что наиболее диагностически важным показате- 
лем большинство исследователей считают величину максималь- 
ной амплитуды Н-рефлекса, которая позволяет охарактеризо- 
вать уровень общей рефлекторной возбудимости мотонейрон- 
ного пула спинного мозга, а, следовательно, проанализировать 
функциональное состояние а-мотонеиронов спинного мозга у 
разных возрастных групп (Д.П. Букреева, 2009; M. Filgueiares, 
1988; G.R. Chalmers ‚ КМ. Knutzen, 2004; A. Kido et al., 2004; Г.Е. 
Grosset et al., 2007; M. Hodapp et а1., 2007 и др.). Наиболее вы- 
соких величин амплитуда Н-рефлекса достигала у мальчиков 
14—15 лет и мальчиков 9—12 лет. В возрасте 14—15 лет макси- 
мальный Н-рефлекс m. soleus был всего лишь на 0,20 MB боль- 
ше, чем у детей 9—12 лет. В группе юношей 17—18 лет амплитуда 
максимального Н-рефлекса m. soleus была меньше, чем в группе 
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мальчиков 9—12 лет на 2,64 мВ и подростков 14—15 лет на 2,84 
MB. He наблюдалось статистически значимых различий B ампли- 
tyne Н-рефлекса m. soleus у юношей 17—18 лет по сравнению co 
взрослыми (табл. 1). 
Наблюдаемое нами превышение амплитуды Н-рефлекса 
m. soleus у детей 9—12 лет и подростков 14—15 величин, 
зарегистрированных в других двух возрастных группах, 
в определённой мере совпадает с данными М. Нодарр с 
соавторами (2007), которые не выявили возрастных различий в 
амплитуде Н-рефлекса т. soleus в положении стоя у детей 7—12 
лет и подростков 14-16 лет. Обнаруженное нами уменьшение 
амплитуды Н-рефлекса в состоянии покоя у юношей 17—18 лет 
и мужчин 22—27 лет, свидетельствует о снижении рефлекторной 
возбудимости спинальных а-мотонейронов с возрастом. У 
взрослого человека B расслабленной m. soleus Н-рефлекс слегка 
приторможен, так как находится под постоянным тоническим 
влиянием пресинаптического торможения, осуществляемого 
нисходящими влияниями (H.J. Delwaide, 1973). 
Таблица 1 
Параметры Н-ответа m. soleus у разных возрастных групп (MSE) 


Возраст, лет 


Показатели 9-12 14-15 17-18 | 22-27 
(n=15) | (n=15) | (п=15) | (n=15) 


10,22+0,32 | 16,34+0,41 | 12,58+0,95 | 21,15+0,72 


Сила злектростимула Н 


'Атах, MA 
Р, аааз 0,000“ 
Р, рат 0,012* 
Р, оз. 0,000* 
Р алата 0,000“ 
ume 0,000* 
P 7-182227 0,000* 
Амплитуда Н, ив 11,64+0,73 | 11,84+0,94 | 9,00+0,87 | 8,36+0,48 
Р, ыны 0,851% 
Р, ыта 0,019* 
Р, озот 0,011* 
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Продолжение таблицы 1 


Возраст, лет 


Показатели 9-12 14-15 17-18 22-27 
(n=15) (n=15) (n=15) (n=15) 
Pig бата 0,032* 
Pa 27 0,012“ 
0,565% 


17-18x22-27 


Латентный период Н 23,13+0,48 | 30,98 0,51 | 29,8940,43 | 28,72+0,42 


tmax, Mc 


Р, аалз 0,000* 
Р, 1217-18 0,000“ 
Р, 27 0,003* 
Рзав 1,000" 
Рао о7 0,110" 
Р 1,000" 


17-18x22-27 


Длительность Н 15,05+0,79 | 16,72+0,63 | 16,26+1,23 | 19,54+0,35 


dmax, mc 


Р, м 1,000* 

P, 12x17-18 1,000* 

Р, 1222-27 0,000“ 

Рив 1,000* 

Рао 7 0,023" 

P њозо 0,047" 
Примечание: P Р Р Р Р 


9-12х14-15, 9-12х17-18, 9-12х22-27, 14-15х 17-18, 14-15х22-27, 
Ps 18 zm достоверность различии показателеи в сравниваемых 
-18х22-27 


возрастных группах (* — Kruscal- Wallis Anova и #-One-way Anova c 
post-hoc анализом Newman-Keuls). 


Возрастные различия в амплитуде Н-рефлекса m. soleus, 
можно объяснить исходя из данных, полученных при гистоим- 
мунохимических и морфометрических исследованиях спиналь- 
ных мотонейронов трансгенных мышей в процессе онтогенеза 
(L. Chen et al., 1997; D.L. МеП\мат et al. 2004). Согласно данным 
этих авторов рост спинальных мотонейронов скелетных мышц 
регулируется под действием гормона соматотропина (ОН) и ин- 
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сулиноподобного фактора роста | (IGF-I) (L. Chen et al., 1997). 
Количество гормонов ОН и IGF-I зависит от возраста человека 
(A. Nimura et al., 2004). Наименьшее содержание гормонов ОН 
и IGF-I отмечено B дефинитивном возрасте. He исключено, что 


Продолжение таблицы 2 


низкое содержание названных выше гормонов может является 
одной из причин понижения амплитуды Н-рефлекса у взрослых 


мужчин. 
Таблица 2 
Параметры М-ответа m. soleus у разных возрастных групп 
(MESE) 
Возраст, лет 
Показатели 9-12 14-15 17-18 59-7 
(0=15) (n=15) (n=15) (n=15) 
Сила злектростимула М x ый, 47,28+0,79 | 45,39+1,10 | 38,05+2,87 | 68,35+2,13 
Piai 1,000" 
Py ата 0,334" 
E noy 0,000* 
Р алата 1,000“ 
Роз 0,000" 
Praga 0,000* 
Амплитуда М, wp 26,84+1,30 | 20,44+1,22 | 17,92+1,17 | 17,48+0,96 
Р, лал 0,000“ 
Рата 0,000“ 
Р, 2.27 0,000* 
Р затв 0,133* 
Piso 0,184* 
P 182227 0,794 
Латентный период M, „, 4,43+0,16 | 6,57+0,28 | 5,18+0,24 | 6,48+0,33 
Р ыл 0,000* 
Реван 0,046“ 
P, orn 0,000* 
Pig 151718 0,001* 
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Возраст, лет 
Показатели 9-12 14-15 17-18 23-37 
(n=15) | (n=15) | (n=15) | (n=15) 
Р, 1522.27 0,797* 
Poison 0,000* 
Длительность M, „, 13,37+0,48 | 13,47+0,62 | 14,52+0,54 | 15,57+0,32 
Р, аав 1,000* 
Ров 0,665* 
P, зэ 0,007* 
P алат 1,000“ 
Р 12.27 0,017" 
Ват 0,591" 
Н / M, 45,43+4,05 | 59,35+4,73 | 50,92+4,02 | 49,37+3,35 
Е 0,034* 
Р, атл 0,608* 
Р 2227 0,496* 
Pisani 0,148* 
Pig 15227 0,201 
Poison 0,788* 
Примечание: Doom P Buen ИА ог ЈУ рт PT 
P — достоверность различий показателей в сравниваемых 


17-18х22-27 
возрастных группах (* — Kruscal- Wallis Anova и #-One-way Anova c 


post-hoc анализом Newman-Keuls). 


Из анализа таблицы 1 следует, что у мальчиков в возрасте 
9—12 лет наблюдался самый короткий латентный период 
Н-рефлекса m. soleus по сравнению с другими возрастны- 
ми группами. Среднегрупповые величины латентного перио- 
да Н-рефлекса достигают дефинитивного уровня у подростков 
в возрасте 14—15 лет. Аналогичные результаты были получены 
ранее С.М. Байкушевым с соавторами (1974) и Л.О. Бадаляном, 
И.А. Скворцовым (1986). По данным этих авторов у детей разно- 
го возраста латентный период Н-рефлекса короче, чем у взрос- 


5-364 6 5 


лых (26-32 Mc) и составляет в среднем 20-28 мс. Возрастные раз- 
личия в латентном периоде Н-рефлекса могут быть объяснены 
следующими факторами. Во-первых, латентность Н-рефлекса 
зависит от миелинизации и диаметра чувствительных и двига- 
тельных волокон (А. Moglia et al., 1989; G.L. Holmes et al., 2006). 
Во-вторых, согласно данным J.H. Wagman (1954) улиц в возрасте 
от 6 до 42 лет время проведения возбуждения от места стимуля- 
ции n. tibialis до спинальных мотонейронов зависит от роста и 
возраста. Эти данные подтверждаются и другими исследователя- 
ми (L. Hyllienmark et al., 1995; S. Sadeghi et al., 2004 и др.). 

Возрастные различия также отмечены B длительности 
Н-рефлекса m. soleus (табл. 1). Выявлено, что длительность 
Н-рефлекса m. soleus больше в группе мужчин 22—27 лет, чем y 
других возрастных групп. 

В таблице 2 представлены результаты исследования 
параметров М-ответа m. soleus в состоянии относительного 
мышечного покоя У разных возрастных групп. Проведённые 
исследования показали, что интенсивность стимула для 
возникновения максимального М-ответа m. soleus достоверно 
выше у мужчин 22—27 лет, чем в других исследуемых группах. 

Результаты исследования амплитуды М-ответа m. soleus улиц 
в возрасте от 9 до 27 лет показали, что у детей 9—12 лет моторный 
ответ был достоверно больше, чем у других возрастных групп. У 
подростков в возрасте 14—15 лет амплитуда М-ответа снижалась и 
достигала значений лиц дефинитивного возраста. На более высо- 
кую амплитуду моторного ответа т. soleus у детей препубертатного 
возраста указывают многие авторы (C. Davies et al., 1983; G. Elder, 
B. Kakulas, 1993; M. Paasuke et al., 2000). Возрастные различия B 
амплитуде М-ответа m. soleus y детей и подростков авторы связы- 
вают с её размером и композиционным составом. В подтвержде- 
ние мнения этих авторов можно сослаться на исследования В.Д. 
Сонькина, РВ. Тамбовцевой (2011), согласно которым, оконча- 
тельная структура m. soleus складывается только на завершающих 
стадиях полового созревания. К 12 годам в этой мышце появля- 
ются волокна с «быстрым» миозином и по завершению полового 
созревания волокна с «быстрым» миозином составляют лишь 4%, 
с преобладанием «медленного» миозина. Следовательно, морфо- 
функциональные свойства «быстрых» волокон т. soleus у детей в 
возрасте 9—12 лет влияют на повышение амплитуды их М-ответа. 
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В настоящее время в научной литературе не имеется сведе- 
ний о латентном времени М-ответа m. soleus у лиц разного воз- 
раста. Результаты собственных исследований показали, что у 
детей 9—12 лет наблюдался самый короткий латентный период 
М-ответа (табл. 2). В возрасте 14—15 лет латентность моторного 
ответа достигала уровня характерного для взрослых. Наличие 
указанных возрастных различий в характеристиках латентного 
времени М-ответа не отрицает общих закономерностей раз- 
вития процессов биоэлектрической генерации в эфферентных 
волокнах скелетных мышц, а лишь свидетельствует о присут- 
ствии некоторых особенностей, вероятно, связанных с морфо- 
функциональными свойствами m. soleus. Следовательно, полу- 
ченные нами данные дополняют имеющиеся представления о 
функциональном состоянии мышц, афферентных и эфферент- 
ных волокон, через которые реализуется моносинаптический 
рефлекс. 

По мере взросления человека происходило постепенное уве- 
личение длительности М-ответа m. soleus (табл. 2). У мальчиков 
9—12 лет и подростков 14—15 лет длительность М-ответа m. soleus 
достоверно отличалась по сравнению с мужчинами 22—27 лет. В 
юношеском возрасте данный показатель уже достигал значений 
взрослых. 

О доле рефлекторно возбудимых о-мотонейронов, вовле- 
чённых в моносинаптический рефлекс, можно судить, сравни- 
вая величины амплитуды Н-ответа с максимальной амплитудой 
М-ответа (отношение H „„/ М) (Д.П. Букреева, 1978; Л.А. Лео- 
нова и др., 1978; Д.П. Букреева, 2009; М. Schieppati, 1987; EN. 
Маше et al., 2001). Физиологический смысл этого показате- 
ля заключается в том, что он позволяет судить об относительной 
доле рефлекторно возбуждённых мотонейронов (двигательных 
единиц) из общего их числа у данной мышцы. 

Результаты собственных исследований показали, что доля 
рефлекторно возбудимых а-мотонейронов m. soleus в группе 
мальчиков 9—12 лет равнялась величине данного показателя 
взрослых (табл. 1). Аналогичные результаты получены в работе 
Т.Е Grosset с соавторами (2007), которые не обнаружили досто- 
верных различий в индексе H „/М и У детей 7-11 лет и взрос- 
лых, причём различий также не было и при сравнении всех групп 
детей 7, 8, 9, 10, 11 лет. 
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Согласно результатам наших исследований y подростков B 
возрасте 14—15 лет индекс Н, /М, достоверно вырос в сравне- 
нии с детьми 9—12 лет (табл. 1). Этот факт согласуется с результа- 
тами Д.П. Букреевой (2009), которая указала, что у детей 7-11 лет 
доля рефлекторно возбудимых спинальных мотонейронов в со- 
стоянии двигательного покоя была ниже, чем у подростков 14-16 
лет. По мнению автора, повышение индекса Н „/М „у подрост- 
ков 14-16 лет связано с увеличением количества мотонейронов, 
обладающих высокими эффективными моносинаптическими 
связями с толстыми низкопороговыми афферентами. 

Таким образом, исследование показало сложный, гетеро- 
хронный характер формирования электронейромиографических 
параметров нейромоторного аппарата человека в процессе онто- 
генеза. Максимальная амплитуда Н-рефлекса достигает дефини- 
тивного значения у юношей в возрасте 17—18 лет, амаксимальная 
амплитуда М-ответа — у мальчиков 14—15 лет. Интенсивность 
стимула для вызова максимального Н-рефлекса и М-ответа, 
длительность Н-рефлекса на возрастных этапах от 9 до 18 лет не 
соответствуют значениям взрослого человека. Дефинитивный 
уровень латентного периода Н-рефлекса и М-ответа устанав- 
ливается в подростковом возрасте, длительности М-ответа — в 
юношеском возрасте. Исходя из работ многих авторов, можно 
предположить, что выявленные нами возрастные особенности в 
рефлекторных и моторных ответов m. soleus у человека обуслов- 
лены морфофункциональными преобразованиями в скелетной 
мускулатуре, периферической нервной системе, корковых и под- 
корковых структурах головного мозга и уровнем стероидогенеза. 


ГЛАВА 3 


ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ 
И СТАНОВЛЕНИЯ СПИНАЛЬНОГО ТОРМОЖЕНИЯ 
У ЧЕЛОВЕКА 


$ 1. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ПРЕСИНАПТИ- 
ЧЕСКОГО ТОРМОЖЕНИЯ ГЕТЕРОНИМНЫХ IA АФФЕ- 
РЕНТОВ СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ БЕДРА У ЧЕЛОВЕКА 


Накопленные к настоящему времени данные свидетель- 
ствуют о том, что совершенствование в онтогенезе временных 
характеристик рефлекторных функций нейромоторного аппа- 
рата определяется уровнем морфофункционального созревания 
его звеньев и их анатомическими изменениями в процессе роста 
и развития человека (Д.П. Букреева, 1978; A. Kido et al., 2004, Ј. 
Grosset et al., 2007; М. Hodapp et al., 2007 и др.). Изучение меха- 
HH3MOB пресинаптического торможения B процессе возрастного 
развития человека является актуальной проблемой в области воз- 
растной физиологии ЦНС. Сведения о возрастных особенностях 
пресинаптического торможения человека до сих пор фрагмен- 
тарны и лаконичны. В зарубежной литературе имеются публи- 
кации, посвящённые изучению пресинаптического торможения 
первичных афферентов скелетных мышц верхних и нижних ко- 
нечностей у лиц зрелого и пожилого возраста (M. Morita et al., 
1995; О.М. Косеја, К.С. Mynark, 2000; M. Tsuruike et al., 2003; S. 
Baudry et al., 2010; S. Baudry, J. Duchateau, 2012). Показано, что 
B процессе старенил человека пресинаптическое торможение 
афферентов [а мышц бедра B состоянии мышечного покоя уси- 
ливаетса, а пресинаптическое торможение афферентов Та мышц 
голени — ослабевает (H. Morita et al., 1995; О.М. Косеја, В.М. 
Mynark, 2000). Авторы полагают, что причиной неравномерного 
проявления пресинаптического торможения мышц бедра и голе- 
HH у пожилых людей является развитие инволюционных измене- 
ний в нервно-мышечном аппарате. 

В настоящем исследовании были изучены возрастные осо- 
бенности пресинаптического торможения la афферентов скелет- 
ных мышц бедра в состоянии относительного мышечного покоя 
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y человека. C этой целью B нашем исследовании была применена 
методика оценки пресинаптического торможения гетеронимных 
Ia афферентов, идущих от m. rectus femoris к о-мотонеиронам 
m. soleus, базированная на определении облегчения Н-рефлекса 
m. soleus при кондиционирующей стимуляции гетеронимного 
n. femoralis (H. Hultborn et al., 1987a,b, рис. 6). Показано, что на 
гетеронимное облегчение Н-рефлекса He влияют никакие не- 
моносинаптические (олиго- и полисинаптические) влияния со 
стороны супраспинальных и сегментарных систем, вследствие 
его реализации по моносинаптической рефлекторной дуге при 
определённых величинах временных задержек между конди- 
ционирующим и тестирующим стимулами (Н. Hultborn et al., 
1987a,b; E. Ріеггоі- Резе епу, 1997). Только при этих условиях 
гетеронимное облегчение Н-рефлекса m. soleus зависит от ве- 
личины кондиционирующего постсинаптического потенциа- 
ла возбуждения. Следует отметить, что чем больше облегчение 
Н-рефлекса m. soleus, тем меньше величина пресинаптического 
торможения и, соответственно, наоборот. 
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ина /N Ина 
7 ү; 


Гетеронимный 
кондиционирующий | 
стимул n. femoralis ^» | 


m. rectus femoris 


*_ Тестирующий 
стимул n. tibialis 


m. soleus 


Рисунок 6 — Схематическое описание методики оценки пресинап- 
тического торможения афферентов Га m. rectus femoris: = === Та no- 
токи, идущие от nn. tibialis и femoralis, Мн RF — мотонейроны 
m. rectus femoris, Мн Sol — мотонейроны m. soleus; Ин Ia — 
тормозные интернейроны Ia (серым цветом) 


70 


Тестирующая стимуляция. Тестирующий и контрольный 
Н-рефлекс m. soleus вызывался путем стимуляции п. tibialis 
через монополярные электроды, при этом активный электрод 
располагался B fossa poplitea, индифферентный на patella. При 
регистрации тестирующего и контрольного Н-рефлекса т. so- 
leus использовалась интенсивность стимула ~20-40% or макси- 
мальных значений. Амплитуду тестирующего Н-ответа m. soleus 
B условиях кондиционирующей стимуляции выражали B процен- 
тах от значений амплитуды контрольного ответа. 

Кондиционирующая стимуляция. Н- и М-ответы m. rectus 
femoris вызывали путём стимуляции n. femoralis через монопо- 
лярные электроды, при этом активный электрод располагался 
B trigonum femorale, индифферентный на m. gluteus maximus. 
Чтобы исключить любую возможность повторного торможе- 
ния а-мотонеиронов m. soleus, интенсивность кондициониру- 
ющей стимуляции п. femoralis была ниже пороговой величины 
М-ответа m. rectus femoris. Известно, что при слабой стимуляции 
n. femoralis активируются только афференты группы Та (РН. Фо- 
мин, 2004; Е.Ю. Андриянова, 2006; E. Fournier et al., 1986). 

Как мы уже отмечали выше, гетеронимное облегчение 
Н-рефлекса m. soleus является следствием реализации ero по 
моносинаптическому пути при определённых временных ин- 
тервалах между кондиционирующим и тестирующим стимула- 
ми. При данной методике расстояние от места нанесения кон- 
диционирующего и тестирующего стимулов до активируемого 
о-мотонейрона разное. Следовательно, тестирующая стиму- 
ляция n. tibialis должна наноситься ранее кондиционирующего 
раздражения n. femoralis, чтобы обеспечить одновременное при- 
бытие этих двух залпов на мотонейроны m. soleus, т.е. «нулевую 
центральную задержку»! (Н. Hultborn et al., 19876; S. Meunier et 
al., 1996; H. Barbeau et al., 2000). B таком случае интервал Mex- 
ду кондиционирующим и тестирующим стимулами имеет OT- 
рицательную величину. Показано, что у взрослых испытуемых 
синхронное прибытие кондиционирующего раздражения п. 
femoralis и тестирующей стимуляции n. tibialis B спинном мозге 


' Нулевая центральная задержка — время синхронного прибытия 
кондиционирующего и тестирующего залпов на мотонейронный уровень 
(H. Hultborn et al., 1987). 
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происходит B межстимульных интервалах приблизительно OT -5 
до -7 мс (J. Bergmans et al., 1978; Н. Hultborn et al., 1987). Изло- 
женные выше факты дают основания для использования мето- 
дики H. Hultborn с соавторами(1987а,Ъ) в изучении возрастных 
особенностей пресинаптического торможения [а афферентов т. 
rectus femoris у человека. 

В данной части работы рассматриваются результаты 66 ис- 
следований, проведённых на 60 испытуемых в возрасте 9-27 лет: 
мальчиках — 9—12 лет (п=15), подростках — 14—15 лет (n=15), 
юношах — 17—18 лет (п=15), мужчинах — 22—27 лет (п=15). Для 
подтверждения полученных результатов и исключения случай- 
ных данных некоторые обследуемые исследовались повторно. 
Типичная запись гетеронимного облегчения Н-рефлекса т. 
soleus при задержке -5,9 мс представлена на рисунке 7. 
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Рисунок 7 — Запись гетеронимного облегчения Н-рефлекса m. soleus 
в условиях кондиционирующей стимуляции n. femoralis 


Статистическую обработку данных проводили с помощью 
парного критерия Уилкоксона и непараметрического дисперси- 
онного анализа Kruscal-Wallis ANOVA. Эффективность задержек 
определяли с помощью парного критерия Уилкоксона при срав- 
нении тестирующего Н-рефлекса m. soleus в условиях кондицио- 
нирующей стимуляции n. femoralis с контрольным Н-рефлексом 
(Wilcoxon test). Определяли возрастные различия выраженности 
пресинаптического торможения афферентов Та m. rectus femoris 
при оптимальных задержках попарным сравнением выборок с 
помощью непараметрического дисперсионного анализа Kruscal- 
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Wallis ANOVA. Оптимальная задержка — временной интервал 
между кондиционирующим и тестирующим стимулами, при ко- 
тором регистрировалась наибольшая величина гетеронимного 
облегчения Н-рефлекса m. soleus, и, следовательно, пресинапти- 
ческое торможение Та афферентов m. rectus femoris было менее 
выражено. Результаты статистического анализа считались досто- 
верными, если вероятность ошибки была менее 0,05. 

В первой части эксперимента у возрастных групп определяли 
оптимальные задержки между кондиционирующим и тестирую- 
щим стимулами в диапазоне от -7,1 мс до -3,7 мс с шагом 0,2 мс, 
при которых регистрировалось относительно наиболее выражен- 
ное облегчение Н-рефлекса m. soleus в условиях кондиционирую- 
щей стимуляции n. femoralis, а следовательно, наименьшая выра- 
женность пресинаптического торможения la афферентов m. rectus 
femoris. При наиболее выраженном облегчении Н-рефлекса, ис- 
ключаются олиго- и полисинаптические влияния, например, от 
афферентных волокон Ib, и, следовательно, регистрируется «чи- 
стый» эффект пресинаптического торможения первичных аффе- 
рентов (H. Hultborn et al., 1987). Во второй части исследования из- 
учали возрастные особенности выраженности пресинаптического 
торможения Ia афферентов m. rectus femoris при оптимальных за- 
держках, зарегистрированных в начале эксперимента. 

Результаты исследования пресинаптического торможения 
афферентов Іа m. rectus femoris у испытуемых разных возраст- 
ных групп позволили нам выявить возрастные различия в его 
проявлении в зависимости от длительности задержек (рис. 8). 
У детей 9—12 лет наиболее значительное гетеронимное облегче- 
ние Н-рефлекса отмечалось при задержках — -4,9, -4,3, -3,9 мс, 
у подростков 14—15 лет — -5,5, -5,3, -4,7 wc, у юношей 17—18 лет 
и мужчин 22—27 лет — -5,9, -5,7, -5,5 мс. Наибольший диапа- 
зон выраженности этого вида торможения может быть получен 
в том случае, когда тестирующий стимул у мальчиков 9—12 лет 
наносится на -4,9 мс раньше кондиционирующего раздраже- 
ния, у мальчиков 14—15 лет — на -5,3 мс, у юношей 17—18 лет 
и мужчин 22—27 лет — на -5,9 мс. Если учитывать, что скорость 
распространения потенциалов действия по афферентам Та уве- 
личивается по мере созревания организма (J.H. Wagman, 1954), 
а также возрастает и расстояние от места стимуляции (конди- 
ционирующей и тестирующей) до двигательных центров спин- 
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ного мозга, TO можно предположить, что «нулевая центральная 
задержка» наблюдаемых эффектов будет соответствовать возра- 
сту и росту испытуемого. Именно у взрослых с разной длиной 
тела синхронное прибытие кондиционирующего раздражения 
n. femoralis и тестирующей стимуляции n. tibialis к двигательным 
центрам спинного мозга происходит в межстимульных интер- 
валах приблизительно в диапазоне от -5 до -7 мс (J. Bergmans et 
al., 1978). В настоящее время в научной литературе имеется ряд 
сообщений об оценке пресинаптического торможения гетеро- 
нимных афферентов [а, вызываемого в ответ на кондициони- 
рующую стимуляцию n. femoralis у взрослых людей (РН. Фомин, 
2004; А.А. Челноков, 2005; H. Hultborn et al., 1987; H. Morita et 
al., 1995). Эти экспериментальные данные свидетельствуют, что 
у взрослых пресинаптическое торможение афферентов Іа мышц 
бедра проявляется при задержках -5,9, -5,7, -5,5 мс. 
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Рисунок 8 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
от контрольного рефлекса при разных межстимульных задержках 
у возрастных групп, % 


Проведённые нами исследования свидетельствуют о 
возрастных изменениях в проявлении пресинаптического 
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Рисунок 9 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus от кон- 
трольного рефлекса при оптимальных задержках у разных возрастных 
групп, %: P«0,05* — уровень достоверных отличий между возрастны- 

ми группами ( Kruscal- Wallis test Anova) 


торможения афферентов la скелетных мышц бедра B состоянии 
относительного мышечного покоя. Изучение пресинаптического 
торможения гетеронимных афферентов [a m. rectus femoris 
позволило обнаружить, что у мальчиков 9—12 лети юношей 17—18 
лет пресинаптическое торможение в состоянии относительного 
мышечного покоя характеризуется меньшей выраженностью 
и достигает уровня взрослого человека (22—27 лет) (рис. 9). 
Самая слабая выраженность пресинаптического торможения 
из всех вышесказанных возрастных групп наблюдалась в 
возрасте 17—18 лет. В возрасте 14—15 лет отмечается самая 
большая выраженность пресинаптического торможения, что, 
по-видимому, объясняется гормональными перестройками, 
интенсивными преобразованиями энергетического потенциала 
и скорости ростовых процессов разных типов мышечных 
волокон, характерными для пубертатного периода. 
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$ 2. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ПРЕСИНАПТИЧЕ- 
СКОГО ТОРМОЖЕНИЯ ГОМОНИМНЫХ ТА АФФЕРЕН- 
ТОВ СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ ГОЛЕНИ У ЧЕЛОВЕКА 


Кондиционирующая стимуляция n. peroneus profundus вы- 
зывает несколько фаз торможения Н-рефлекса m. soleus у чело- 
века (Y. Mizuno et al., 1971; А. Е1-Тоћату, Е.М. Sedgwick, 1983; 
Е Baldissera et al., 1981; C. Crone, 1987; J.F. Iles, 1994; E. Pierrot- 
Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012). Раннее торможение Н-рефлекса 
m. soleus во временном диапазоне от | Mc до 5 мс реализуется 
через реципрокный [а тормозной нервный путь и локализуется 
на постсинаптическом уровне (C. Crone et al., 1987; С. Crone, J. 
Nielsen, 1994). Данный вид торможения будет рассмотрен в пара- 
графе 6. Торможение Н-рефлекса m. soleus, которое проявляется 
при межстимульных интервалах от 6 Mc до 30 мс, называют D- 
торможением и, как полагают, оно является пресинаптическим 
торможением Та афферентов m. soleus (Y. Mizuno et al., 1971; A. 
Е!-Тоћату, E. M. Sedgwick, 1983). Длиннолатентное торможе- 
ние Н-рефлекса m. soleus B условиях стимуляции n. peroneus 
profundus Bo временном диапазоне от 40 wc до 200 wc авлаетса 
также пресинаптическим (D -торможение) (Y. Mizuno et al., 1971; 
E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012) и осушествлаетса до- 
полнительно через Ia афференты m. tibialis anterior (C. Morin, 
E. Pierrot-Deseilligny, 1977). Таким образом, B системе мышц- 
антагонистов регистрируются тормозные реципрокные и преси- 
наптические влияния с различной латентностью. 

В настоящее время известно, что кондиционирующая сти- 
муляция п. peroneus profundus, наносимая за 100 мс до тестирую- 
щего стимула n. tibialis, вызывает более выраженное подавление 
амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. soleus у мужчин зрело- 
го возраста (22-23 года), чем у мужчин пожилого возраста (77-78 
лет). Этот факт связывается с ослаблением пресинаптического 
торможения [a афферентов m. soleus y лиц пожилого возраста 
(D. Earles et al., 2001). В известных нам литературных источни- 
ках не обнаружено сведений о пресинаптическом торможении [а 
афферентов m. soleus у детей и подростков. Поэтому в данной 
серии исследований изучались особенности пресинаптического 
торможения Та афферентов m. soleus в условиях длиннолатент- 
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ного кондиционирования n. peroneus profundus у детей 9—12 лет, 
подростков 14—15 лет, юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет. 

Для оценки выраженности пресинаптического торможе- 
ния Та афферентов m. soleus использовали метод предложенный 
Y. Mizuno с соавторами (1971, рис. 10). В соответствии с этим ме- 
тодом оценивалась степень подавления амплитуды тестирующего 
Н-рефлекса m. soleus, вызываемого кондиционирующей стиму- 
ляцией n. peroneus profundus и наносимого за 40-100 мс до тести- 
рующего раздражения n. tibialis. Принималось, что, чем больше 
подавление амплитуды тестирующего Н-рефлекса т. soleus по 
отношению к амплитуде контрольного Н-рефлекса, тем более 
выражено пресинаптическое торможение афферентов Ia. Типич- 
ная запись подавления амплитуды тестирующего Н-рефлекса т. 
soleus в условиях нанесения кондиционирующей стимуляции п. 
peroneus profundus за 40 мс до тестирующего стимула представле- 
на на рисунке 11. 


Кондиционирующий 
стимул — 


n. peroneus profundus 


} Ж Тестирующий 
стимул п. tibialis 


m. tibialis anterior 


m. soleus 


Рисунок 10 — Схематическое описание методики оценки пресинапти- 
ческого торможения афферентов Ia m. soleus: »u11— Ia потоки, иду- 
щие or nn. tibialis и peroneus profundus; Мн ТА — мотонейроны m. tibialis 
anterior; Мн Sol — мотонейроны m. soleus; Ин Ia — возбуждающие ин- 
тернейроны Ia; Ин Ia — тормозные интернейроны Ia (серым цветом) 
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Кондиционирующий+Тестирующий Н-рефлекс m. soleus 


— — ~ a _ — 


2,0 
Контрольный Н-рефлекс m. soleus MB 


Рисунок 11 — Запись подавления тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
в условиях длиннолатентной кондиционирующей стимуляции 
n. peroneus profundus 


Тестирующая стимуляция. Тестирующий и контрольный 
Н-рефлекс т. soleus вызывался путём стимуляции n. tibialis че- 
рез монополярные электроды, при этом активный электрод 
располагался B fossa роршеа, индифферентный на patella. При 
регистрации тестирующего и контрольного Н-ответа m. soleus 
использовалась интенсивность стимула с амплитудой ~15-25% 
от максимального значения. Амплитуду тестирующего Н-ответа 
m. soleus выражали в процентах от амплитуды контрольного 
Н-ответа. 

Кондиционирующая стимуляция. Кондиционирующая стиму- 
ляция п. peroneus profundus осуществлялась через монополярные 
электроды. Активный электрод располагался вблизи наружного 
угла fossa poplitea, латеральнее и дистальнее электродов для раз- 
дражения n. tibialis, индифферентный на patella. Интенсивность 
кондиционирующего стимула на п. peroneus profundus подбира- 
ли так, чтобы она вызывала М-ответ m. tibialis anterior c амплиту- 
дой ~5-15% от максимального значения. 

Статистическую обработку данных проводили с помощью 
парного критерия Уилкоксона и однофакторного дисперси- 
онного анализа (One-way Anova). Достоверность отличий те- 
стирующего Н-рефлекса m. soleus в условиях кондициони- 
рующей стимуляции n. peroneus profundus от контрольного 
Н-рефлекса определяли с помощью парного критерия Уил- 
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коксона (Wilcoxon test). Определяли возрастные различия вы- 
раженности пресинаптического торможения афферентов Іа m. 
soleus при оптимальных задержках с помощью однофакторно- 
TO дисперсионного анализа множественных сравнений New- 
man-Keuls (One-way Anova: Post-hoc analysis). В этом случае за 
оптимальную задержку принимали временной интервал между 
кондиционирующим и тестирующим стимулами, при котором 
регистрировалось наибольшее подавление амплитуды тести- 
рующего Н-рефлекса m. soleus по отношению к амплитуде KOH- 
трольного Н-рефлекса, и, следовательно, пресинаптическое 
торможение Та афферентов было наиболее выражено. Резуль- 
таты статистического анализа считались достоверными, если 
вероятность ошибки была менее 0,05. 

На первом этапе эксперимента определяли оптимальные 
временные задержки между кондиционирующим и тестирую- 
щим стимулами в диапазоне от 40 до 100 мс с шагом 10 мс у каж- 
noi возрастной группы для последующей оценки возрастных 
особенностей выраженности пресинаптического торможения [а 
волокон m. soleus в состоянии относительного мышечного по- 
коя. В исследовании принимали участие 60 испытуемых по 15 
человек в каждой из ранее упомянутых возрастных групп. 

При исследовании пресинаптического торможения Та аф- 
ферентов т. soleus у испытуемых разных возрастных групп BO 
временном диапазоне задержек от 40 мс до 100 мс с шагом 10 мс 
показано, что у детей 9—12 лет активность этой внутриспиналь- 
ной тормозной системы наиболее проявлялась при задержке 
40 мс между кондиционирующим и тестирующим стимулами, 
у подростков 14—15 лет — 70 мс, у юношей 17—18 лет и мужчин 
22—27 лет — 100мс (рис. 12). Наши наблюдения у юношей 17—18 
лети мужчин 22—27 лет в определённой мере подтверждают ре- 
зультаты исследования D. Earles с соавторами (2001), которые 
выявили, что у взрослых в диапазоне задержек от 1 мс до 100 
мс наибольшая выраженность пресинаптического торможе- 
ния Га афферентов m. soleus проявлялась при задержке 100 мс. 
По-видимому, с возрастом человека длительность временных 
характеристик наступления пресинаптического торможения 
Ia афферентов m. soleus увеличивается вследствие увеличения 
времени прохождения нервных импульсов по моносинаптиче- 
скому каналу. 
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Рисунок 12 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus от 
контрольного рефлекса при разных межстимульных задержках 
у возрастных групп, % 


Для выявления возрастных изменений пресинаптического 
торможения афферентов Ia т. soleus нами был проведён сопо- 
ставительный анализ его выраженности при оптимальных за- 
держках. Установлено, что в группе мальчиков 9—12 лет про- 
являлась самая наименьшая выраженность пресинаптического 
торможения по сравнению с другими возрастными группами, 
отражающаяся в наибольших значениях амплитуды тестирую- 
щего Н-рефлекса от контрольного рефлекса (рис. 13). В воз- 
расте 9—12 лет пресинаптическое торможение Та афферентов 
m. soleus наиболее слабо выражено по сравнению с другими 
возрастными группами. К возрасту 14—15 лет наблюдается 
наибольшая выраженность пресинаптического торможения. В 
юношеском возрасте 17—18 лет пресинаптическое торможение 
выражено больше в сравнении с детьми 9—12 лет, но менее вы- 
ражено по сравнению с подростками 14—15 лет и мужчинами 
22—27 лет. 
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Рисунок 13 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus or кон- 
трольного рефлекса при оптимальных задержках y возрастных групп, 
%: Р<0,01* — уровень достоверных отличий между возрастными 
группами (One-way Anova c post-hoc анализом Newman-Keuls) 


Специальных исследований, посвящённых изучению BO3- 
растных особенностей пресинаптического торможения аффе- 
рентов 1а мышц бедра и голени человека, в литературе крайне 
мало. Так, М. Нодарр с соавторами (2007) не выявили значимых 
различий выраженности пресинаптического торможения Та аф- 
ферентов m. soleus (D -торможение) в условиях кондициони- 
рующей стимуляции при задержках 10 мс и 20 wc y детей 5—12 
лет и подростков 14—16 лет. Авторы указывают на повышение 
уровня активности пресинаптического торможения la аффе- 
рентов m. soleus в условиях патологии у детей того же возраста, 
страдающих детским церебральным параличом. Не исключено, 
что встречающуюся в литературе неоднозначную информацию 
о выраженности пресинаптического торможения у детей и под- 
ростков можно объяснить использованием различных методик 
исследования (М. Hodapp et al., 2007). 
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Также в научной литературе имеются отдельные сообщения 
о возрастных особенностях выраженности пресинаптического 
торможения афферентов Та мышц бедра и голени у лиц зрелого 
и пожилого возраста. Такие исследования проводили Н. Morita с 
соавторами (1995), О.М. Koceja, В.М. Mynark (2000) и D. Earles с 
соавторами (2001). В сообщениях Н. Morita с соавторами (1995) и 
О.М. Koceja, В.М. Mynark (2000) показано усиление выраженно- 
сти пресинаптического торможения афферентов Ia m. rectus fem- 
oris у лиц пожилого возраста. Подобное повышение уровня пре- 
синаптического торможения афферентов la m. rectus femoris, по 
мнению авторов, связано со снижением скорости проводимости 
афферентов la и ухудшением супраспинального контроля с BO3- 
растом. D. Earles с соавторами (2001) также свидетельствуют, что 
в пожилом возрасте ослабление пресинаптического торможения 
Ia афферентов m. soleus связано с деструктивными изменениями 
во всем иннервационном аппарате скелетной мускулатуры. 

Одно из объяснений полученных нами результатов мож- 
но связать с активностью тормозных нейромедиаторов гамма- 
аминомасляной кислоты (TAMK), действующей на ГАМК - 
рецепторы пресинаптического торможения (GABA, -рецепторы) 
в спинном мозге, которые находятся в прямой связи с рефлек- 
торными реакциями и биоэлектрической активностью нервных 
клеток. Общеизвестно, что в постнатальном онтогенезе у жи- 
вотных и человека нейромедиаторы ГАМК участвуют в регуля- 
ции тормозной синаптической передачи, обеспечивая сложную 
интегративную деятельность ЦНС (W.L. Wu et al., 1992). Ha ce- 
годняшний день уже имеются данные, подтверждающие, что у 
человека динамика синтеза гамма-аминомасляной кислоты в 
нейрональных структурах головного мозга изменяется от рожде- 
ния до юношеского возраста (D.C. Chugani et al., 2001; W. Kilb, 
2011). Ориентируясь на эти данные, можно полагать, что именно 
возрастные изменения в синтезе нейромедиаторов спинальных 
нейрональных цепей влияют на разный уровень пресинаптиче- 
ского торможения в онтогенезе человека. 

Следует подчеркнуть следующие два момента, которые, по 
нашему мнению, могут быть связаны с наибольшей активностью 
пресинаптического торможения афферентов Іа скелетных мышц 
бедра и голени в условиях электрической стимуляции перифе- 
рических нервов в подростковом возрасте. С одной стороны, 
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в подростковый период нарушается известная относительная 
гармония, достигнутая ранее, так как происходит перестройка 
нервно-мышечного аппарата, наблюдается нарушение в коор- 
динации движений. С другой стороны, происходят изменения в 
функциональном состоянии всех отделов центральной нервной 
системы под влиянием эндокринных перестроек, обусловлен- 
ные половым созреванием и уровнем стероидогенеза. Так, ис- 
следования механизмов регуляции мышц-антагонистов у детей 
школьного возраста, проведённые Д.П. Букреевой (1977), под- 
тверждают, что подростковый период характеризуется продол- 
жением совершенствования функциональной организации мо- 
тонейронов спинного мозга, о чем свидетельствует выявленное 
методом Н-рефлекса усиление с возрастом облегчающих супра- 
спинальных влияний на мотонейронное ядро мышц-агонистов 
нижних конечностей и тормозных воздействий на мотонейрон- 
ное ядро их антагонистов. 

В пользу рассмотренных выше суждений о факторах, влия- 
ющих на возрастные различия в выраженности пресинаптиче- 
ского торможения афферентов Та мышц бедра и голени, мож- 
но в дополнение привести данные гистоиммунохимических и 
морфометрических исследований спинальных мотонейронов у 
трансгенных мышей в процессе онтогенеза (L. Chen et al., 1997; 
D.L. MclIlwain et al. 2004). Авторы указывают, что рост и развитие 
спинальных мотонейронов скелетных мышц регулируется под 
действием гормона соматотропина (СН) и инсулиноподобного 
фактора роста 1 (IGF-I). Содержание гормонов ОН и IGF-I за- 
висит от возраста человека (А. Nimura et al., 2004). Наибольшее 
содержание этих гормонов наблюдается у мальчиков в возрасте 
14—15 лет. Поэтому можно предположить, что возрастные из- 
менения в морфофункциональной организации мотонейронов 
спинального уровня и гормональные перестройки могут влиять 
на выраженность пресинаптического торможения Іа мышц бе- 
дра и голени на разных этапах возрастного развития человека. 

В заключение отметим, что проведённые нами исследования 
указывают на то, что в разные периоды онтогенеза происходит 
модуляция эффективности контроля спинальных нейрональных 
путей афферентов [а мышц голени и бедра, что обусловлено раз- 
личной выраженностью пресинаптического торможения аффе- 
рентов Га скелетных мышц в состоянии относительного мышеч- 


6 83 


ного покоя. Это, возможно, связано с гетерохронным развитием 
центральной нервной системы, а следовательно, закономерно 
определяет возрастную специфику формирования механизма 
пресинаптического торможения 1а афферентов мышц бедра и 
голени в постнатальном онтогенезе человека. 


$3. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ВОЗВРАТНОГО 
ТОРМОЖЕНИЯ ГЕТЕРОНИМНЫХ а-МОТОНЕИРОНОВ 
СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ БЕДРА У ЧЕЛОВЕКА 


В данной главе мы изучали особенности другого вида тор- 
можения — постсинаптического, — осуществляемого путём ги- 
перполяризирующего влияния на постсинаптическом уров- 
не с участием тормозного интернейрона — клетки Реншоу 
(В. Renshaw, 1941). Известно, что возвратное торможение уча- 
ствует в модуляции возбудимости гомонимных и гетеронимных 
мотонейронов (В. Bussel, E. Pierrot-Deseilligny 1977; А. Greange et 
al., 1992; J. Е Iles, J. Pardoe, 1999; M. Knikou, 2008; N. Roche et al., 
2011 и др.). B раде последних исследований показано, что ак- 
тивность B нейрональных сетях возвратного торможения MO- 
дулируется при выполнении произвольных движений (К. Katz, 
E. Pierrot- Deseilligny, 1999), зависит от определённого положения 
тела и фаз локомоций человека (H. Barbeau et al., 2000; J.F. Iles 
et al., 2000; J.C. Lamy et al., 2008; J.E Iles, 2008). Попытки оце- 
нить возвратное торможение у лиц разного возраста предприни- 
мались только G.R. Chalmers u КМ. Knutzen (2004). Используя 
методику оценки парного Н-рефлекса m. soleus, предложенную 
B. Bussel и Е. Pierrot-Deseilligny (1977), авторы обнаружили, что 
у лиц зрелого и пожилого возраста выраженность возвратного 
торможения гомонимных а-мотонейронов m. soleus не имела 
существенных различий. В нашем исследовании мы не могли 
оценить выраженность возвратного торможения гомонимных 
а-мотонеиронов m. soleus у лиц разного возраста, так как MC- 
пользуемые нами электромиограф и компьютерная программа 
«Муо» не позволяют произвести парную (кондиционирующую и 
тестирующую) стимуляцию n. tibialis с одного канала при разных 
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временных интервалах. Цель нашего исследования заключалась 
в изучении возрастных особенностей возвратного торможения 
гетеронимных о-мотонейронов m. vastus lateralis в состоянии OT- 
носительного мышечного покоя у человека. 

Эксперименты проведены на 64 здоровых испытуемых в 
возрасте 9—27 лет, разделённых на четыре группы: мальчики 
9—12 лет (п=16), подростки 14—15 лет (п=16), юноши 17—18 лет 
(n=16) и мужчины 22—27 лет (п=16). В начале исследования с це- 
лью выяснения возрастных различий выраженности возвратного 
торможения спинальных а-мотонеиронов у каждой возрастной 
группы определяли оптимальные временные задержки между 
кондиционирующим и тестирующим стимулами при длитель- 
ных межстимульных интервалах в диапазоне от 14 мс до 40 мсс 
шагом 1 мс. Для исключения случайных ошибок эксперименты 
проводились по несколько раз на каждом испытуемом. Во второй 
части исследования изучали возрастные особенности выражен- 
ности возвратного торможения гетеронимных а-мотонеиронов 
m. vastus lateralis при оптимальных задержках, зарегистрирован- 
ных в начале эксперимента. 

В нашей работе возрастные особенности возвратного тор- 
можения гетеронимных а-мотонеиронов m. vastus lateralis изуча- 
лись с помощью методики, предложенной Е Iles, J. Pardoe (1999, 
рис. 14). Оценивали степень подавления амплитуды тестирую- 
щего Н-рефлекса m. vastus lateralis, вызываемого кондициони- 
рующей стимуляцией n. tibialis Bo временном диапазоне от 14 мс 
до 40 мс с шагом 1 мс. Постулируется, что чем больше подавле- 
ние амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis по 
отношению к амплитуде контрольного Н-рефлекса, тем более 
выражено возвратное торможение о-мотонейронов спинного 
мозга. Типичная запись подавления амплитуды тестирующего 
Н-рефлекса m. vastus lateralis в условиях нанесения кондициони- 
рующей стимуляции n. tibialis за 27 мс до тестирующего стимула 
п. femoralis представлена на рисунке 15. 

Тестирующая стимуляция. Тестирующий и контрольный 
Н-рефлекс m. vastus lateralis вызывался путем стимуляции п. 
femoralis через монополярные электроды, при этом активный 
электрод располагался B trigonum femorale, индифферентный на 
m. gluteus maximus. При регистрации тестирующего и контроль- 
ного Н-ответа m. vastus lateralis использовалась интенсивность 
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стимула с амплитудой ~10% от максимальных значений. Ампли- 
туду тестирующего Н-ответа m. vastus lateralis в условиях конди- 
ционирующей стимуляции выражали в процентах от значений 
амплитуды контрольного ответа. 


Тестирующий 
стимул п. femoralis 


m. vastus laterslis. 


Кондиционирующий 
стимул n. tibialis 


et Pa . 

77 m. soleus 
— Рецепторы 

^ opraHa 


Гольджи 


Рисунок 14 — Схематическое описание методики оценки возвратного 
и нереципрокного торможения гетеронимных ©-мотонейронов 
m. vastus lateralis: 

вини — [а потоки, идущие or nn. tibialis и femoralis; —-— — Ib 
потоки, идущие OT n. tibialis; VY — активация клеток Реншоу KOH- 
диционирующей стимуляцией; Мн VL — мотонейроны m. vastus 
lateralis; Мн Sol — мотонейроны m. soleus; Ин Ia — возбуждающие 
интернейроны Та; Ин Ib — тормозные интернейроны Ib (серым 
цветом); KP — тормозные клетки Реншоу (черным цветом) 
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Рисунок 15 — Запись подавления тестирующего Н-рефлекса 
m. vastus lateralis в условиях длиннолатентной кондиционирующей 
стимуляции n. tibialis 


Кондиционирующая стимуляция. Кондиционирующая сти- 
муляция п. tibialis осуществлялась при помощи монополярных 
электродов, где активный электрод располагался B fossa poplitea, 
а индифферентный ga patella. Интенсивность кондиционирую- 
щего стимула n. tibialis подбиралась таким образом, чтобы вы- 
звать -95% величины М-ответа m. soleus. 

Статистическую обработку данных проводили с помощью 
парного критерия Уилкоксона и непараметрического дисперси- 
онного анализа Kruscal-Wallis ANOVA. Эффективность задержек 
определяли с помощью парного критерия Уилкоксона при срав- 
нении амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis B 
условиях кондиционирующей стимуляции n. tibialis c контроль- 
ным Н-рефлексом (Wilcoxon test). Определяли возрастные раз- 
личия выраженности возвратного торможения гетеронимных 
а-мотонеиронов m. vastus lateralis при оптимальных задержках с 
помощью непараметрического дисперсионного анализа Kruscal- 
Wallis ANOVA. Результаты статистического анализа считались 
достоверными, если вероятность ошибки была менее 0,05. 

Результаты исследования возвратного торможения 
о-мотонейронов m. vastus lateralis у испытуемых разных возраст- 
ных групп BO временном диапазоне задержек от 14 мс до 40 Mc c 
шагом B | мс выявили возрастные особенности B его проявлении 
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в зависимости от длительности задержек (рис. 16). У детей 9—12 
лет наибольшая выраженность возвратного торможения отме- 
чалась при задержках, равных 14, 20, 21 мс, у подростков 14—15 
лет — 25, 33, 37 wc, у юношей 17—18 лет — 14, 33, 34 мс иу муж- 
чин 22—27 лет — 26, 27, 33 мс. В условиях задержки тестирующего 
стимула на 20 мс от кондиционирующего у мальчиков 9—12 лет 
наблюдалось максимально выраженное возвратное торможение, 
на 25 мс — у подростков 14—15 лет, на 33 мс — уюношей 17—18 лет 
и на — 27мсу мужчин 22—27 лет. 
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Рисунок 16 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis 
от контрольного рефлекса при разных межстимульных задержках 
у возрастных групп, %. 


Изложенные данные в определённой мере подтвержда- 
ют результаты Ј.Е Iles и Ј. Pardoe (1999), которые выявили, что 
у испытуемых в возрасте 20-50 лет наибольшая выраженность 
возвратного торможения а-мотонеџиронов m. vastus lateralis 
проявлялась при задержки 22 мс. Эти авторы считают, что при 
длительных интервалах больше 20 мс уменьшается действие воз- 
буждающих постсинаптических потенциалов афферентов Та и 
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тормозных постсинаптических потенциалов афферентов группы 
I Ha о-мотонеиронвг m. vastus lateralis, а клетки Реншоу, в свою 
очередь, оказывают более сильное действие на оа-мотонейроны 
m. vastus lateralis, вызывая в них большие и сравнительно дли- 
тельные тормозные постсинаптические потенциалы (J.F. Iles, 
J. Pardoe, 1999). Аналогичное заключение содержится в работе 
E. Pierrot-Deseilligny с соавторами (1977), изучавших Bo3BparHoe 
торможение гомонимных а-мотонеиронов m. soleus человека. 

Другое объяснение в разном проявлении возвратного тор- 
можения о-мотонеиронов m. vastus lateralis в диапазоне задер- 
жек от 14 мс до 40 Mc у исследуемых возрастных групп связано 
с тем, что y детей 9—12 лет и подростков 14—15 лет расстояние 
от точки стимуляции афферентных и эфферентных волокон до 
спинного мозга меньше, чем у взрослых. Следовательно, можно 
предположить, что вхождение в спинной мозг кондиционирую- 
щего и тестирующего стимулову них будет происходить быстрее, 
чем у юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет. Возможно, y де- 
тей 9—12 лет и подростков 14—15 лет при временных интервалах 
20 мс и 25 мс, соответственно, этого времени достаточно для до- 
стижения наибольшей выраженности возвратного торможения 
о-мотонейронов m. vastus lateralis, опосредованного через aHTH- 
дромную кондиционирующую стимуляцию быстропроводящих 
эфферентных волокон m. soleus. Согласно данным Е. Pierrot- 
Резе епу с соавторами (1977), для регистрации возвратного тор- 
можения а-мотонейронов m. soleus у испытуемого ростом 156 см 
эффективной задержкой является 21 мс, ау испытуемого ростом 
183 см — 28 мс. По мнению этих авторов, различия во времени 
вхождения кондиционирующего и тестирующего стимулов у 06- 
следуемых зависят от длиннотных размеров испытуемого: дли- 
ны тела, длины нижней конечности (E. Pierrot- Deseilligny et al., 
1977; Е. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005). 

Для сравниваемых возрастных групп выявлены облегчаю- 
щие влияния (возвратное облегчение) на а-мотонейроны m. 
vastus lateralis в диапазоне задержек от 14 мс до 40 мс (рис. 16). 
У детей 9—12 лет облегчение Н-рефлекса в условиях кондицио- 
нирующей стимуляции n. tibialis зарегистрировано при задерж- 
ках 15, 17, 19, 25, 26, 28, 29, 36, 37, 39, 40 мс, у подростков 14—15 
лет — при задержках 16, 17, 19, 32, 34, 40 мс, у юношей 17—18 
лет — при задержках 17, 24, 28 Mc и у мужчин 22—27 лет — при 
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задержке 15 Mc. Нами рассчитывался процент встречаемости об- 
легчения Н-рефлекса m. vastus lateralis при всех используемых 
задержках для анализа возрастной динамики облегчающих влия- 
ний на мотонейронный пул спинного мозга исследуемой мыш- 
цы (рис. 17). Если у детей 9—12 лет процент встречаемости об- 
легчения моносинаптического рефлекса достигает значительной 
величины, то по мере роста и развития организма облегчающие 
влияния уменьшаются вплоть до дефинитивного возраста. Ha- 
личие эффектов подавления и облегчения моносинаптического 
рефлекса при длительных временных интервалах в диапазоне от 
14 мс до 40 мс, может быть обусловлено возрастными особенно- 
стями потоков афферентной и эфферентной импульсации or m. 
soleus к интернейронному аппарату m. vastus lateralis. Возможно, 
возрастные различия в эффектах подавления и облегчения мото- 
нейроного пула мышц бедра связаны с особенностями межней- 
рональных связей в спинном мозге на разных этапах онтогенеза 
человека. 
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Рисунок 17 — Встречаемость облегчения Н-рефлекса 
при длительных временных интервалах B диапазоне 
от 14 мс до 40 мсу разных возрастных групп 
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Наши данные согласуются с результатами работы Y. Futagi c 
соавторами (1991), которые обнаружили облегчение Н-рефлекса 
m. gastrocnemius у здоровых детей и детей, страдающих детским 
церебральным параличом, в возрасте от 1 года до 9 лет. Согласно 
их данным облегчение Н-рефлекса m. gastrocnemius в ответ на 
парную стимуляцию n. tibialis уменьшается у здоровых детей по 
мере их развития, но увеличивается у детей с детским церебраль- 
ным параличом. Авторы считают, что полученные данные явля- 
ются свидетельством развития центральной нервной системы у 
здоровых детей и её поражения у детей с детским церебральным 
параличом. Подобные сведения о возвратном облегчении содер- 
жатся в сообщении А. Ме от (1971a,b), в котором приведены 
данные об облегчающих и тормозных влияниях на мотонейрон- 
ный пул мышц сгибателей антидромной стимуляции перифери- 
ческих нервных волокон у двухмесячных котят. 

Г.Е Iles и J. Pardoe (1999) также указывают, что на проис- 
хождение облегчающих влияний мотонейроного пула m. vastus 
lateralis после антидромной стимуляции быстропроводящих аф- 
ферентных и эфферентных волокон m. soleus в условиях произ- 
вольного движения могут влиять высокочастотные ритмические 
разряды клеток Реншоу, поли- и олигосинаптические влияния от 
афферентов группы l, кожных и суставных афферентов и супра- 
спинальные воздействия. Авторы указывают на незначительное 
облегчение Н-рефлекса m. vastus lateralis в ответ Ha антидром- 
ную стимуляцию п. tibialis у испытуемых 20—50 лет при задержке 
14 мс. Облегчение моносинаптического рефлекса у этих испыту- 
емых они объясняют наличием конвергирующих влияний отаф- 
ферентов Ia m. soleus на соответствующие возбуждающие интер- 
нейроны к гетеронимным а-мотонеиронов m. vastus lateralis. На 
наш взгляд, есть основание полагать, что у детей 9—12 лет, под- 
ростков 14—15 лет и юношей 17—18 лет антидромная стимуляция 
периферических волокон m. soleus в большей степени активиру- 
ет афференты Та, тем самым растормаживая возвратное тормо- 
жение. Возможно, у детей 9—12 лет, подростков 14—15 лет и юно- 
шей 17—18 лет растормаживание возвратного торможения имеет 
определённое приспособительное значение, направленное на 
поддержание оптимальной активности двигательного аппарата. 
Е.О. Schomburg с соавторами (1998) показали, что интернейроны 
путей афферентов флексорного рефлекса могут быть растормо- 
жены как элемент сетей, генерирующих ритм локомоции. 
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Рисунок 18 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis 
от контрольного рефлекса при оптимальных задержках у разных 
возрастных групп, %: Р<0,05 — уровень достоверных отличий 
между возрастными группами (Kruscal- Wallis test Anova) 


Анализ среднегрупповых величин амплитуды тестирующе- 
го Н-рефлекса m. vastus lateralis от контрольных значений при 
оптимальных задержках у возрастных групп, представленный 
на рисунке 18, позволил выявить возрастные различия в вы- 
раженности возвратного торможения. В возрасте 9—12 лет от- 
мечается самая малая выраженность возвратного торможения 
о-мотонейронов m. vastus lateralis по сравнению с другими воз- 
растными группами. Большая выраженность проявления актив- 
ности этой тормозной внутриспинальной системы наблюдается 
в подростковом возрасте (14—15 лет). В возрасте 17—18 лет воз- 
вратное торможение выражено несколько меньше по сравнению 
с мужчинами 22—27 лет. Таким образом, к юношескому возрасту 
выраженность возвратного торможения скелетных мышц бедра 
достигает уровня взрослого человека, об этом свидетельству- 
ют отсутствие возрастных различий между этими возрастными 
группами в показателях амплитуды тестирующего Н-рефлекса 
от контрольных значений. 
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Наблюдаемая нами картина возрастных различий в выра- 
женности возвратного торможения в исследуемые периоды он- 
тогенеза, вероятно, может быть связана с формированием слож- 
ных двигательных реакций в процессе онтогенеза. Известно, что, 
торможение, опосредованное через клетки Реншоу, является 
одним из механизмов произвольной регуляции движений. Сле- 
довательно, проявление возвратного торможения в регуляции 
движений на разных этапах онтогенеза может быть различным. 
Так, по мнению И.А. Вахрамеевой (1972), наблюдаемая у детей 
первого месяца жизни спонтанная активность мышц верхних 
конечностей обусловлена постоянным функционированием мо- 
тонейроного пула и повышенной синхронизацией двигательных 
единиц из-за недостаточного тормозного воздействия на мото- 
нейроны ещё не зрелых клеток Реншоу. Аналогичные результаты 
изложены в работе S.M. Mc Donough с соавторами (2001). 

Есть основания полагать, что возрастные различия в выра- 
женности возвратного торможения а-мотонейронов m. vastus 
lateralis в определённой степени обусловлены возрастными 
структурно-функциональными особенностями нервных и мы- 
шечных образований и той физиологической ролью, которую 
они выполняют в естественных условиях жизнедеятельности ор- 
ганизма. В подтверждение этому можно сослаться на результаты 
исследования РВ. Тамбовцевой, И.А. Корниенко (1986) и РВ. 
Тамбовцевой (1990) о возрастных изменениях в различных ти- 
пах мышечных волокон т. quadriceps и m. soleus у детей разного 
возраста. Согласно результатам исследования РВ. Тамбовцевой 
(1990, 2002) плавный рост мышечных волокон всех типов нару- 
шается мощным спуртом в начале полового созревания, при этом 
в возрасте 12—14 лет мышечные волокна П типа начинают расти 
быстрее и обгоняют волокна | типа. Особенно интенсивен этот 
процесс в m. quadriceps. В работе M. Шегі и H. Kummel (1999), 
проведённой на животных, обнаружено, что на выраженность 
возвратного торможения спинальных о-мотонейронов влияет 
характер иннервации мышечных веретен В-аксонами, тип мы- 
шечных волокон и продолжительность постгиперполяризации 
мотонейронов отдельных мышц. Общепризнано, что структур- 
ные преобразования в самой мышце находятся в прямой зави- 
симости с изменениями в двигательных центрах спинного мозга 
в разные периоды онтогенеза, особенно в период полового со- 
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зревания (В.Д. Сонькин, РВ. Тамбовцева, 2011). Высказанное 
нами предположение в какой-то мере подтверждается исследо- 
ваниями В.Д. Сонькинаи РВ. Тамбовцевой (2011), которые при- 
водят убедительные данные, что процессы передифференциров- 
ки и развития мышечных волокон, в первую очередь, связаны 
с развитием соответствующих мотонейронов и в значительной 
мере контролируются мужскими половыми гормонами. Все эти 
морфофункциональные преобразования мышечных волокон не 
могут не сказаться на активности возвратного торможения спи- 
нальных о-мотонейронов у детей и подростков. 

Отметим тот факт, что одним из характерных функциональ- 
ных свойств возвратного торможения является его использо- 
вание через клетку Реншоу для защитного ограничения разви- 
ваемого мышечного усилия и ограничения действия первичных 
мышечных афферентов на возбуждённые мотонейроны как соб- 
ственной мышцы, так и других мышц, связанных с ней функцио- 
нально (В.Н. Команцев, В.А. Заболотных, 2003; РХ. Бикмуллина 
и др., 2007). Возвратное торможение находится под постоянным 
супраспинальным контролем, как в состоянии относительного 
покоя, так и при произвольном изометрическом усилии, локо- 
моторных актах (К. Katz, E. Pierrot- Deseilligny, 1998; J.F. Iles, J. 
Pardoe, 1999; J. C. Lamy et al., 2008; N. Roche et al., 2011). Что 
касается морфофункциональной характеристики супраспиналь- 
ных отделов нервной системы, то у детей созревание прямых 
кортико-спинальных проекций наступает достаточно рано, а 
полное обеспечение интракортикальных и возбудительных свя- 
зей завершается не ранее возраста 10—12 лет (U.M. Fietzek et al., 
2000). К. Mueller c соавторами (1991) и А.Л. Куренков (2005) B cBo- 
их работах указывают, что созревание кортико-спинального эф- 
ферентного пути у детей происходит по крайней мере до 10-лет- 
него возраста, а миелинизация кортико-спинального тракта за- 
канчивается только в подростковом возрасте, причём миелини- 
зация путей к мышцам нижних конечностей завершается раньше 
(в 11—12 лет), чем к мышцам верхних конечностей (в 12—17 лет). 
М. Нодарр с соавторами (2007) показали, что у подростков 13—16 
лет во время циклических движений подавление Н-рефлекса т. 
soleus более выражено, чем у детей 7—12 лет и что нехарактерно 
для взрослых. У взрослых во время ходьбы наблюдается облегче- 
ние Н-рефлекса m. soleus (M. Llewellyn et al., 1989). По мнению 
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M. Hodapp c соавторами (2007, 2009) и H. Tekgul c соавторами 
(2013), существенные возрастные изменения B функциональной 
организации спинного мозга, а также созревание супраспиналь- 
ных структур центральной нервной системы, изменяют характер 
спинального обеспечения двигательной деятельности у детей и 
подростков. Поэтому можно полагать, что морфофункциональ- 
ные преобразования в супраспинальных структурах центральной 
нервной системы также могут по-разному влиять на выражен- 
ность возвратного торможения на разных этапах возрастного 
развития человека. 


$4. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ НЕРЕЦИПРОКНОГО 
ТОРМОЖЕНИЯ ГЕТЕРОНИМНЫХ a-MOTOHEMPOHOB 
СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ БЕДРА У ЧЕЛОВЕКА 


Изучение возрастных особенностей спинального торможе- 
ния растущего организма является важной задачей возрастной 
физиологии. Функциональное состояние спинного мозга зави- 
сит от возраста и тесно связано с модулирующими влияниями 
тормозных нейрональных систем. Значительное количество ра- 
бот посвящено изучению возрастных особенностей спинально- 
го торможения у взрослых и пожилых людей (G.R. Chalmers, К. 
M. Knutzen, 2004; A. Kido et al., 2004; T. Hortobagyi et al., 2006; S. 
Baudry et al., 2010; J. Kallio et al., 2010). Накоплен большой экспе- 
риментальный материал o роли нереципрокного (Ib) торможения 
в регуляции произвольных движений у здоровых испытуемых (E. 
Pierrot- Deseilligny et al., 1979; E. Pierrot-Deseilligny et al., 1981), в 
осуществлении ходьбы (M.J. Stephens, J.F. Yang, 1996; M. Faist et 
al., 2006), при развитии утомленил (Л.В. Смирнова, 2010). Име- 
ются сведения особенностей выраженности нереципрокного 
торможения у больных детским церебральным параличом (И.Н. 
Плещинский и др., 1998), спастичностью и цервикальной мие- 
лопатией (РЈ. Delwaide, E. Oliver, 1988; H. Morita et al., 2006; M. 
Knikou, 2012; S. Marconi et al., 2013). B To же время B литературе 
отсутствуют данные о возрастных проявлениях нереципрокного 
(ТЬ) торможения спинальных а-мотонейронов скелетных мышц. 
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Г.Е Iles с соавторами (1990) установили, что Hà модуляцию 
возбудимости мотонейронов m. vastus lateralis могут влиять аф- 
ференты группы I (Та и Ib) or m. soleus. Эти афференты активи- 
руют интернейроны, которые вызывают процесс торможения B 
спинальных а-мотонейронах. Такой вид торможения называют 
нереципрокным (J.F. Iles et al., 1990; E. Jankowska, 1992; A. Rossi, 
B. Decchi, 1997; E. Pierrot- Резе епу, D. Burke, 2005, 2012). Уста- 
новлено, что нереципрокное торможение может проявляться 
при коротких временных интервалах между нанесением конди- 
ционирующего и тестирующего стимулов в диапазоне от 1 мс до 
13 мс (Т.Е Iles, J. Pardoe, 1999; J.F. Iles et al., 2000; J.C. Lamy et al., 
2008). Также показано, что в реализации нереципрокного TOpMO- 
жения участвует механизм возвратного торможения через клетки 
Реншоу (А.Н. Розенталь, 2006; A. Rossi, В. Decchi, 1997). Анализ 
литературных источников не выявил работ, направленных на 
изучение нереципрокного торможения в возрастном аспекте. 
Поэтому в отдельной серии экспериментов были изучены воз- 
растные особенности нереципрокного торможения спинальных 
о-мотонейронов m. vastus lateralis в условиях кондиционирую- 
щей стимуляции n. tibialis. 

В исследовании приняли участия 64 испытуемых в возрасте 
от 9 до 27 лет, которые были дифференцированы на четыре воз- 
растные группы: | — мальчики 9—12 лет (п=16), II — подростки 
14—15 лет (п=16), Ш — юноши 17—18 лет (п=16), ТУ — мужчины 
22—27 лет (п=16). 

У испытуемых разных возрастных групп оценивали нереци- 
прокное торможение гетеронимных о-мотонейронов m. vastus 
lateralis с помощью кондиционирующей стимуляции п. tibialis, 
наносимой 3a 1-13 мс до тестирующего раздражения n. femoralis 
(J.F. Iles et al., 1990, рис. 14). В этом случае кондиционирующая 
стимуляция n. tibialis позволяет активировать афференты соот- 
ветствующих тормозных интернейронов Ib к а-мотонейронам 
m. soleus и m. vastus lateralis, тем самым вызывая подавление 
амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis. Посту- 
лировалось, что, чем больше подавление амплитуды тестирую- 
щего Н-рефлекса m. vastus lateralis по отношению к амплитуде 
контрольного Н-рефлекса, тем более выражено нереципрокное 
торможение о-мотонеиронов. Типичная запись подавления AM- 
плитуды тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis в условиях 
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нанесения коротколатентной кондиционирующей стимуляции 
n. tibialis 3a 5 мс до тестирующего стимула n. femoralis представ- 
лена Ha рисунке 19. 
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Рисунок 19 — Запись подавления тестирующего Н-рефлекса m. vastus 
lateralis в условиях коротколатентной кондиционирующей стимуляции 
n. tibialis 


Тестирующая стимуляция n. femoralis и кондиционирующая 
стимуляция n. tibialis проводилась таким же образом, как описа- 
но в главе 3, $3. 

Статистическую обработку данных проводили с помощью 
парного критерия Уилкоксона и однофакторного дисперсион- 
ного анализа (One-way Апоуа). Достоверность отличий тестиру- 
ющего Н-рефлекса m. vastus lateralis в условиях кондиционирую- 
щей стимуляции п. tibialis от контрольного Н-рефлекса опреде- 
лали с помощью парного критерия Уилкоксона (Wilcoxon test). 
Определяли возрастные различия выраженности нереципрокно- 
го торможения гетеронимных а-мотонейронов m. vastus lateralis 
при оптимальных задержках C помощью однофакторного дис- 
персионного анализа множественных сравнений Newman-Keuls 
(One-way Anova: Post-hoc analysis). Результаты статистического 
анализа считались достоверными, если вероятность ошибки 
была менее 0,05. 

В первой части экспериментов определяли оптимальные 
временные задержки между кондиционирующей стимуляцией 
n. tibialis и тестирующим раздражением п. femoralis в диапазоне 
от 1 Mc до 13 мс c шагом 1 мс для каждой возрастной группы. Во 
второй части экспериментов выявляли возрастные различия вы- 
раженности нереципрокного торможения о-мотонейронов m. 
vastus lateralis у человека при оптимальных задержках. 
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Проведённое исследование показало, что y обследуемых 
разных возрастных групп проявление нереципрокного торможе- 
ния спинальных о-мотонейронов скелетных мышц бедра B со- 
стоянии относительного мышечного покоя зависит от длитель- 
ности задержек (рис. 20). Из рисунка 20 видно, что у детей 9—12 
лет наиболее значительное подавление амплитуды тестирую- 
щего Н-рефлекса во временном диапазоне задержек от 1 мс до 
13 мс отмечалось при задержках 1 мси 5 мс, в группе подростков 
14—15 лет — 1, 10, 12 мс, уюношей 17—18 лети мужчин 22—27 лет — 
5 мс и 10 мс. Максимально выраженное нереципрокное тормо- 
жение у мальчиков 9—12 лет наблюдалось при задержке 5 мс, у 
подростков 14—15 лет, юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет — 
10 мс. Результаты наших исследований оптимальных задержек у 
мужчин 22—27 лет в определённой мере согласуются с данными 
Г.Е Iles с соавторами (1990) и J.F. Iles, J. Pardoe (1999), которые 
установили, что у испытуемых в возрасте 20-50 лет наибольшая 
выраженность нереципрокного торможения о-мотонейронов m. 
vastus lateralis проявлялась при задержке 10 мс. 
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Рисунок 20 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis 
от контрольного рефлекса при разных межстимульных задержках 
у возрастных групп, % 
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В сравниваемых возрастных группах подростков 14—15 лет, 
юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет выявлены облегчающие 
влияния на мотонейронный пул m. vastus lateralis в условиях кон- 
диционирующей стимуляции n. tibialis в диапазоне задержек от 
1 мс до 13 мс. У подростков 14—15 лет облегчение Н-рефлекса 
m. vastus lateralis в условиях кондиционирующей стимуляции п. 
tibialis регистрировалось при задержках 3, 5, 9, 13 мс, у юношей 
17—18 лет — при задержках 1, 2, 6, 7, 8 мс и у мужчин 22—27 лет 
— при задержках 1, 2, 6 мс. Из анализа кривой встречаемости 06- 
легчения Н-рефлекса m. vastus lateralis в диапазоне от | мсдо 13 мс 
у разных возрастных групп, представленной на рисунке 21, 
видно, что процент встречаемости наиболее высок в дефини- 
тивном возрасте. В возрасте 9—12 лет облегчающие влияния на 
мотонейронный пул исследуемой мышцы не проявлялись при 
всех используемых задержках, а у подростков 14—15 лет процент 
встречаемости облегчения резко увеличивался. У 14—15-летних 
детей процент встречаемости облегчения Н-рефлекса превышал 
величину этого показателя юношей 17—18 лет, но не достигал 
значений, характерных для взрослых. 
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Рисунок 21 — Встречаемость облегчения Н-рефлекса m. vastus lateralis 
при коротких временных интервалах B диапазоне от 1 мс до 13 Mc 
у разных возрастных групп 
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Рисунок 22 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis 
от контрольного рефлекса при оптимальных задержках у разных 
возрастных групп, %: P<0,01*, P<0,05** — уровень достоверных 

отличий между возрастными группами (One-way Апоуа с 
post-hoc анализом Newman-Keuls) 


Собственные результаты об облегчающих влияниях Hà MO- 
тонейронный пул мышц бедра у мужчин в возрасте 22—27 лет в 
определённой мере подтверждаются исследованиями J.F. Iles c 
соавторами (1990) и J.F. Iles, J. Pardoe (1999), которые установи- 
ли, что у испытуемых в возрасте 20-50 лет в ответ на кондицио- 
нирующий стимул n. tibialis or 1 Mc до 5 мс следовало облегчение 
Н-рефлекса m. vastus lateralis. Облегчение моносинаптического 
рефлекса m. vastus lateralis в таком диапазоне задержек авторы 
объясняют совместным влиянием Та и Ib афферентов m. soleus 
и в большей степени преобладанием возбуждающего вклада Та 
афферентов на мотонейронный пул m. vastus lateralis. 

Сравнительный анализ выраженности нереципрокного 
торможения гетеронимных а-мотонейронов скелетных мышц 
бедра при оптимальных задержках у возрастных групп показал, 
что у мальчиков в возрасте 9—12 лет и юношей 17—18 лет этот 
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вид торможения характеризуется наименьшей выраженностью 
по сравнению с другими возрастными группами (рис. 22). В воз- 
растные периоды 9—12 лет и 17—18 лет отмечалась меньшая вы- 
раженность нереципрокного торможения а-мотонеиронов m. 
vastus lateralis по сравнению с другими возрастными группами. 
Экспериментально установленные факты свидетельствуют о до- 
стижении выраженности нереципрокного торможения скелет- 
ных мышц бедра в подростковом возрасте уровня взрослого че- 
ловека, что указывает на достаточно высокую функциональную 
организацию этого вида внутриспинального торможения у детей 
14—15 лет в состоянии относительно мышечного покоя. 


$5. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ НЕРЕЦИПРОКНОГО 
ТОРМОЖЕНИЯ ГОМОНИМНЫХ a-MOTOHEMPOHOB 
СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ ГОЛЕНИ У ЧЕЛОВЕКА 


Впервые в экспериментах на спинальных кошках было 
показано, что внутрисегментарные связи афферентов Ib or 
сухожильных органов образуют ди- и трисинаптические связи 
с гомонимными мотонейронами и мотонейронами мышц- 
агонистов, а также дисинаптические возбуждающие связи с 
мотонейронами мышц-антагонистов (J.C. Eccles et al., 1957). 
У человека такие нейрональные связи были косвенно изучены 
с помощью методики Н-рефлекса в состоянии относительного 
мышечного покоя (E. Pierrot-Deseilligny et al, 1979, 1981). 
Кондиционирующая стимуляция афферентов Ib скелетных 
мышц нижних и верхних конечностей может подавлять 
Н-рефлекс исследуемой мышцы посредством нереципрокного 
торможения а-мотонейронов спинного мозга (E. Pierrot-Deseil- 
ligny et al., 1979, 1981; E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012). 

B нашей работе для определения выраженности 
нереципрокного торможения гомонимных о-мотонейронов 
m. soleus использовалась методика E. Pierrot-Deseilligny c 
соавторами (1979, рис. 23). Исследования E. Pierrot-Deseilligny 
с соавторами (1979) проводились на взрослых испытуемых. B 
соответствии с целью нашего исследования было интересно 
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выяснить возрастные особенности нереципрокного торможения 
о-мотонейронов скелетных мышц голени. 

В этой части исследования было проведено 64 опыта на 60- 
ти испытуемых разных возрастных групп: мальчиков 9—12 лет 
(п=15), подростков 14—15 лет (п=15), юношей 17—18 лет (п=15) и 
мужчин 22—27 лет(п= 15). У испытуемыхданных возрастных групп 
оценивалась степень подавления тестирующего Н-рефлекса m. 
soleus в условиях нанесения кондиционирующей стимуляции 
п. соттоп регопеа! за 1-9 мс до тестирующего раздражения п. 
tibialis. Принималось, что чем больше подавление амплитуды 
тестирующего Н-рефлекса m. soleus по отношению к амплитуде 
контрольного Н-рефлекса, тем более выражено нереципрокное 
торможение а-мотонейронов. 


Тестирующий 4 
стимул n. tibialis ~>> 


) +... Кондиционирующий 
стимул п. соттоп регопеа! 


/ т. gastrocnemius med. 


m. soleus 
Рецепторы 


E» органа 
n Гольджи 


Рисунок 23 — Схематическое описание методики оценки нереципрок- 
ного торможения гомонимных о -мотонейронов m. soleus: »aum — [а 
потоки, идущие от nn. tibialis и common peroneal; == «== — Ib потоки, 

идущие от n. common peroneal; Мн GM — мотонейроны m. 
gastrocnemius medialis; Мн Sol — мотонейроны m. soleus; 
Ин Ib — тормозные интернейроны Ib (серым цветом) 
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Тестирующая стимуляция. Тестирующий и контрольный 
Н-рефлекс m. soleus вызывался путем стимуляции п. tibialis 
через монополярные электроды, при этом активный электрод 
располагался B fossa poplitea, индифферентный Ha patella. При 
регистрации тестирующего и контрольного Н-рефлекса т. so- 
leus использовалась интенсивность стимула с амплитудой ~15% 
от максимального значения. Амплитуду тестирующего Н-ответа 
m. soleus в условиях кондиционирующей стимуляции выражали 
в процентах от значений амплитуды контрольного ответа. 

Кондиционирующая стимуляция. Кондиционирующая 
стимуляция п. common peroneal осуществлялась через 
монополярные электроды. Активный электрод располагался 
в более низкой части fossa poplitea, на 6-8 см латеральнее 
или дистальнее электродов для раздражения п. tibialis, 
индифферентный на patella. Интенсивность кондициони- 
рующего стимула п. соттоп регопеа! подбиралась такой, чтобы 
вызвать ~95% величины максимального М-ответа m. gastrocne- 
mius medialis. 

В начале были проведены эксперименты для выявления 
наиболее эффективных временных задержек между кондицио- 
нирующим раздражением п. соттоп регопеа! и тестирующей 
стимуляцией n. tibialis у исследуемых возрастных групп для 
дальнейшей оценки возрастных различий в выраженности 
нереципрокного торможения гомонимных о-мотонейронов 
m. soleus. Для каждого испытуемого при всех задержках между 
кондиционирующим и тестирующим стимулом определяли 
средние значения величины тестирующего Н-ответа т. 50- 
leus и достоверность их отличия от контроля с помощью 
парного критерия Уилкоксона (Wilcoxon test). Типичная запись 
подавления амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. soleus B 
условиях нанесения кондиционирующей стимуляции п. сот- 
топ регопеа! за 6 мс до тестирующего стимула представлена на 
рисунке 24. Межгрупповые возрастные различия выраженности 
нереципрокного торможения а-мотонеиронов m. soleus при 
оптимальных задержках определяли с помощью однофакторного 
дисперсионного анализа множественных сравнений Newman- 
Keuls (One-way Anova: Post-hoc analysis). Результаты стати- 
стического анализа считались достоверными, если вероятность 
ошибки была менее 0,05. 
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Рисунок 24 — Запись подавления тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
B условиях коротколатентной кондиционирующей стимуляции 
n. common peroneal 


Результаты исследования нереципрокного торможения 
о-мотонейронов m. soleus у испытуемых разных возрастных 
групп во временном диапазоне задержек между кондициони- 
рующим и тестирующим стимулами от 1 мс до 9 мс, представ- 
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Рисунок 25 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
от контрольного рефлекса при разных межстимульных задержках 
у возрастных групп, % 
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ленные на рисунке 25, позволили выявить, что у детей 9—12 лет 
наиболее существенное подавление амплитуды тестирующего 
Н-рефлекса наблюдалось при задержках 1, 2, 3 мс между конди- 
ционирующим и тестирующим стимулами, у подростков 14—15 
лет — 1,2, 7 Mc, уюношей 17—18 лет — 2, 6, 8 мс иу мужчин 22—27 
лет — 6, 7, 8 мс. При интервале между кондиционирующим и те- 
стирующим стимулами B 2 мс у мальчиков 9—12 лет и 14—15 лет 
отмечалась наибольшая активность этой внутриспинальной тор- 
мозной системы, B 6 мс — у юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 
лет. Результаты, полученные нами у мужчин в возрасте 22—27 лет, 
согласуются с результатами авторов, которые изучали временные 
задержки у взрослых испытуемых (E. Pierrot-Deseilligny et al., 
1979, 1981; Е. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005). 
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Рисунок 26 — Встречаемость облегчения Н-рефлекса m. soleus 

в условиях коротколатентной кондиционирующей стимуляции 

п. соттоп регопеа! при задержках в диапазоне от 1 мс до 9 мс 
у разных возрастных групп 


Наши результаты также свидетельствуют об облегчающем 
влиянии на а-мотонейроны m. soleus (нереципрокное облегче- 
ние) вдиапазоне задержек от | мс до 9 мс между кондиционирую- 
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щим и тестирующим стимулами y подростков 14—15 лет, юношей 
17—18 лети мужчин 22—27 лет. Изанализа кривой встречаемости 
облегчения Н-рефлекса у испытуемых разных возрастных групп, 
представленной на рисунке 26, следует, что у детей 9—12 лет об- 
легчающие влияния на мотонейронный пул в условиях конди- 
ционирующего раздражения и тестирующей стимуляции не про- 
являлись. В группе подростков 14—15 лет отмечалось увеличе- 
ние процента встречаемости облегчения Н-рефлекса, который 
в этом возрасте достигает значений взрослых. У юношей 17—18 
лет процент встречаемости облегчения Н-рефлекса при всех ис- 
пользуемых задержках превышал значения мальчиков 14—15 лет 
и мужчин 22—27 летв 2 раза. 

Сведения о нереципрокном облегчении мышц голени имеют- 
ся в сообщениях E. Pierrot- Резе епу с соавторами (1979, 1981), в 
которых приведены данные об облегчающих и тормозных влияниях 
на а-мотонейроны m. soleus у взрослых. Авторы указывают на 
незначительное облегчение Н-рефлекса m. soleus после стимуляции 
n. common peroneal у взрослых испытуемых при задержке 1 Mc 
и тормозное влияние на мотонейронный пул m. soleus в диапазоне 
задержек от 2 мс до 9 мс. По их мнению, облегчающие влияния на 
мотонейронный пул m. soleus могут быть объяснены следующими 
механизмами. Во-первых, облегчение Н-рефлекса m. soleus может 
быть связано с предшествующим моносинаптическим возбужде- 
нием афферентов Ia m. gastrocnemius medialis к о-мотонейронам m. 
soleus. Во-вторых, облегчение моносинаптического рефлекторного 
ответа m. soleus может быть опосредовано разным временем 
прохождения кондиционирующего импульса, который вызван 
дистальнее или латеральнее Ha ~6—8 см от тестирующего 
раздражения, что приводит к расхождению всинхронном прибытии 
импульсов на мотонейронный уровень (E. Pierrot-Deseilligny et 
al, 1979; E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005). Следовательно, 
учитывая разную дистанцию проведения OT точки стимуляции 
нервов и спинного мозга у испытуемых разного возраста можно 
предположить, что кондиционирующая стимуляция афферентов 
группы | n. common peroneal и тестирующее раздражение 
афферентов la n. tibialis приводит к разнице во времени вхождения 
в спинной мозг этих залпов. 

Несколько иные результаты получены при исследовании 
нереципрокного торможения гомонимных о-мотонейронов 
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скелетных мышц голени (рис. 27). В возрасте 9—12 лет отмечалась 
самая большая выраженность нереципрокного торможения 
спинальных о-мотонейронов т. soleus по сравнению C 
другими возрастными группами. У 14-15-летних мальчиков 
нереципрокное торможение менее выражено по сравнению с 
детьми 9—12 лет, но наиболее — в сравнении с юношами 17—18 
лет и достигает уровня взрослого человека. Представленные 
факты свидетельствуют о том, что именно в пубертатный период 
выраженность нереципрокного торможения скелетных мышц 
голени в состоянии относительно мышечного покоя достигает 
уровня взрослого человека. 
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Рисунок 27 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus or кон- 
трольного рефлекса при оптимальных задержках у возрастных групп, 
26: P<0,01*— уровень достоверных отличий между возрастными 
epynnamu (One-way Anova c post-hoc анализом Newman-Keuls) 


Особого внимания при обсуждении собственных результа- 
тов исследования заслуживает тот факт, что у детей в возрасте 
9—12 лет выраженность нереципрокного торможения гетеро- 
нимных о-мотонейронов мышцы-разгибателя голени меньше, 
чем у взрослых, тогда как нереципрокное торможение их гомо- 
нимных о-мотонейронов мышцы-сгибателя стопы выражено 
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существенно больше B сравнении со взрослыми людьми. С на- 
шей точки зрения, наблюдаемая картина разной выраженно- 
сти нереципрокного торможения гетеронимных и гомонимных 
о-мотонейронов спинного мозга у детей 9—12 лет, вероятно, 
может быть связана с особенностями формирования цикличе- 
ских движений в этом возрасте. В подтверждение обоснован- 
ности такого предположения можно сослаться на результаты 
исследований Д.П. Букреевой, С.А. Косилова, А.П. Тамбиевой 
(1975), R.J. Beck et al. (1981), W. Berger et al. (1985—1987), М.Г. 
Peterson et al. (2006), V. Agostini et al. (2010). Tak, по данным Д.П. 
Букреевой, С.А. Косилова, А.П. Тамбиевой (1975) y детей в воз- 
расте 10-11 лет продолжительность биоэлектрической активно- 
сти разгибателя m. quadriceps при разных темпах ходьбы значи- 
тельно больше, чем биоэлектрическая активность сгибателя т. 
gastrocnemius. Можно полагать, что наибольшая продолжитель- 
ность биоэлектрической активности разгибателя голени при 
ходьбе в различном темпе по сравнению с биоэлектрической 
активностью сгибателя стопы у детей 10-11 лет, вероятно, сви- 
детельствует, что у детей 9—12-летнего возраста нереципрокное 
торможение гетеронимных а-мотонейронов m. vastus lateralis nc- 
пользуется меньше в регуляции ходьбы по сравнению с механиз- 
мом нереципрокного торможения гомонимных а-мотонеиронов 
m. soleus. С этих позиций, такая выявленная закономерность как 
слабое проявление нереципрокного гетеронимного торможения 
а-мотонеиронов m. vastus lateralis у детей 9—12 лет по сравнению 
C нереципрокным торможением гомонимных а-мотонеиронов 
m. soleus становится ясной. 

Вышеизложенные результаты возрастных изменений в 
проявлении нереципрокного торможения скелетных мышц 
бедра и голени в определённой мере можно объяснить морфо- 
функциональными особенностями скелетных мышц бедра и 
голени в процессе постнатального онтогенеза человека. В ряде 
исследований показано, что на протяжении постнатального 
онтогенеза происходят морфофункциональные преобразования 
скелетных мышц и сухожилий, изменяются их механические 
свойства и внутренняя архитектура — перистость и площадь 
поперечного сечения волокна (CSA) (В.Д. Сонькин, РВ. 
Тамбовцева, 2011; D. Lambertz et al., 2003; М. De Ste Croix et al., 
2002, 2007; J.F. Grosset et al., 2007, 2008; W. Herzoget al., 2011; L. De- 
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bernard et al., 2011; К. Kubo et al., 2014). Tak, картирование мышц 
бедра y детей и взрослых C помощью магнитно-резонансной 
эластографии показало, что у детей в возрасте 8—12 лет m. vas- 
tus medialis характеризуется меньшей площадью поперечного 
сечения, чем у взрослых испытуемых в возрасте 24—29 лет 
(L. Debernard et al., 2011). M. De Ste Croix с соавторами (2007) 
также указывают на функциональные изменения архитектуры 
мышц бедра с возрастом. Этими авторами выявлена меныпая 
площадь поперечного сечения мышечных волокон бедра у 
детей 10 лет в сравнении с подростками 14 лет (M. De Ste Croix 
et al., 2002). Следовательно, возрастные морфофункциональные 
преобразования скелетных мышц и сухожилий бедра, по- 
видимому, могут влиять на афферентные Ib потоки, идущие от 
сухожильных рецепторов Гольджи в спинальные структуры, 
и, таким образом, изменять нереципрокное торможение 
о-мотонейронов спинного мозга у детей в возрасте 9—12 лет. 

D. Lambertz с соавторами (2003) также обнаружили 
более существенное снижение упругих свойств мышечно- 
сухожильного комплекса m. soleus, m. gastrocnemius lateralis и m. 
gastrocnemius medialis при подошвенном сгибании стопы y детей 
7—11 лет по сравнению co взрослыми. По мнению авторов, Ha 
снижение упругих свойств мышечно-сухожильного комплекса 
указанных мышц у детей 7—11 лет влияет незрелость их нервных 
и мышечных образований. Такого мнения придерживаются и 
другие исследователи (J.F. Grosset et al., 2007, 2008; W. Herzog 
et al., 2011; К. Kubo et al., 2014), которые указывают на TO, что 
BO время роста y детей препубертатного возраста изменяется 
структура сухожилия голеностопного сустава и как следствие их 
эластические и функциональные свойства. Изложенное выше 
позволяет предположить, что у мальчиков 9—12 лет в условиях 
кондиционирующей электростимуляции вследствие активации 
волокон скелетных мышц голени коллагеновые волокна 
апоневроза сжимаются сильнее и более активно возбуждают 
афференты Ib, тем самым предохраняют мышцу от возможного 
повреждения при её чрезмерном сокращении. 

Наряду с этим в возрастной физиологии давно утвердилось 
представление о том, что в процессе онтогенеза сила мышц 
развивается гетерохронно (В.Д. Сонькин, 2007) и зависит 
от плошади поперечного сечения мышечных волокон и 
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степени активации двигательных единиц скелетных мышц 
(РВ. Тамбовцева, 2011). Значительный прирост силы мышц 
происходит в период полового созревания, что обусловлено 
их сложной внутренней перестройкой, дифференцировкой 
новых и быстрым развитием имевшихся мышечных волокон 
и иннервирующего их аппарата (В.Д. Сонькин, 2007). Если 
учитывать изложенные выше сведения и физиологическую роль 
нереципрокного торможения, которая заключается в передаче 
информации о напряжении (силы) мышцы от сухожильных 
рецепторов Гольджи по гетеронимным и гомонимным 
афферентам Ib через моно- и полисинаптическую связи, 
то можно утверждать, что к концу подросткового возраста 
нереципрокное торможение о-мотонейронов мышц бедра и 
голени в состоянии покоя в основном сформировано и с 14— 
15 лет, по-видимому, используются все механизмы, присущие 
взрослому человеку. Дальнейшее совершенствование функций 
организма, которое продолжается впериод юношеского возраста, 
по всей вероятности, связано с усложнением функциональных 
связей между структурами головного и спинного мозга, а также 
налаживанием взаимодействия координационных уровней в 
сложной иерархической системе управления движениями. 


$6. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ РЕЦИПРОКНОГО 
ТОРМОЖЕНИЯ ГОМОНИМНЫХ a-MOTOHEMPOHOB 
СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ ГОЛЕНИ У ЧЕЛОВЕКА 


Координация между мышцами агонистами и антагониста- 
ми — основная форма контроля за движением, которая осущест- 
вляется с помощью спинального координатора — дисинаптиче- 
ского реципрокного торможения, реализуемого через тормозной 
Та интернейрон. Волокна Іа образуют не только моносинаптиче- 
ские возбуждающие связи с гомонимными мотонейронами в со- 
ставе дуг рефлекса растяжения, но и тормозные связи с мотоней- 
ронами антагонистов. Раннее торможение Н-рефлекса m. soleus 
во временном диапазоне от 1 мс до 5 мс реализуется через реци- 
прокный [а тормозной нервный путь и локализуется на постси- 
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наптическом уровне (С. Стопе et al., 1987). Этот тормозной путь 
находится под нисходящим супраспинальным контролем (С. 
Crone, J. Nielsen, 1994). Конвергенция кортико-спинальных во- 
локон на интернейроны Та реципрокного торможения была экс- 
периментально установлена у приматов (РО. Cheney, Е.Е. Fetz, 
1984; РО. Cheney et al., 1985) и у человека (J.B. Nielsen et al., 1993; 
С. Crone, J. Nielsen, 1994; L. Bertolasi et al., 1998; S. Kubota et al., 
2014). 

B настоящее время имеется ряд исследований, посвящён- 
ных изучению роли реципрокного торможения в регуляции 
произвольных движений у взрослых людей (Я.М. Коц, 1975; М. 
Mizuno et al., 1971; К. Tanaka, 1974; L.P. Kudina, 1980; Е. Baldissera 
et al., 1983; B.L. Day et al., 1984; J.F Iles, 1986; R. Katz et al., 1991; 
C. Aymard et al., 1995a,b; J. Valls-Sole et al., 1998; I. Wargon et al., 
2005; J.C. Lamy et al., 2005; СК. Mummidisetty et al., 2013). Ана- 
лиз литературных источников выявил работы, направленные на 
изучение реципрокного торможения а-мотонейронов m. soleus 
у детей 5-12 лет и подростков 14—15 лет (M. Hodapp et al., 2007), 
y лиц зрелого (27 лет) и пожилого (73 года) возраста (A. Kido et 
al., 2004; T. Hortobargyi et al., 2006). Сведения о возрастных oco- 
бенностах реципрокного торможения а-мотонейронов m. soleus 
до сих пор фрагментарны и He систематизированы. Поэтому c 
учётом задач нашего исследования было важным изучить осо- 
бенности реципрокного торможения о-мотонеиронов m. soleus 
в состоянии относительного мышечного покоя на разных этапах 
возрастного развития человека. 

В эксперименте приняли участие 60 испытуемых по 15 чело- 
век в каждой возрастной группе: мальчиков 9—12 лет, подрост- 
ков 14—15 лет, юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет. Возраст- 
ные особенности дисинаптического реципрокного торможения 
о-мотонейронов m. soleus изучались с помощью метода, предло- 
женного С. Стопе с соавторами (1987, рис. 28). В соответствии с 
данным методом оценивалась степень подавления амплитуды те- 
стирующего Н-рефлекса m. soleus, вызываемого кондиционирую- 
щей стимуляцией n. peroneus profundus и наносимои за 1-5 мс до 
тестирующего раздражения n. tibialis. Постулировалось, чем боль- 
ше подавление амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. soleus по 
отношению камплитуде контрольного Н-рефлекса, тем более вы- 
ражено реципрокное торможение спинальных о-мотонейронов. 
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Рисунок 28 — Схематическое описание методики оценки реципрокного 

торможения о-мотонейронов m. Soleus: ===— [а потоки, идущие от nn. 

tibialis и peroneus profundus; Мн ТА — мотонейроны m. tibialis anterior; 

Мн Sol — мотонейроны m. soleus; Ин Ia — тормозные интернейроны Ia 
(серым цветом) 


Тестирующая стимуляция n. tibialis и кондиционирующая 
стимуляция n. peroneus profundus проводилась таким же обра- 
зом, как описано в главе 3, 8 2. 

Статистическую обработку данных проводили C помощью 
парного критерия Уилкоксона и непараметрического диспер- 
сионного анализа Kruscal-Wallis ANOVA. Эффективность 3a- 
держек определяли с помощью парного критерия Уилкоксона 
при сравнении амплитуды тестирующего Н-рефлекса т. soleus в 
условиях кондиционирующей стимуляции n. peroneus profundus 
с контрольным Н-рефлексом (Wilcoxon test). Определяли воз- 
растные различия выраженности реципрокного торможения 
а-мотонеиронов m. soleus при оптимальных задержках C по- 
мощью непараметрического дисперсионного анализа Kruscal- 
Wallis ANOVA. Результаты статистического анализа считались 
достоверными, если вероятность ошибки была менее 0,05. 

На первом этапе исследований определяли оптимальные 
временные задержки между кондиционирующей стимуляцией 
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n. peroneus profundus и тестирующим раздражением п. tibialis в 
диапазоне от 1 мс до 5 мс с шагом в 1 мс у каждой возрастной 
группы для последующего сравнительного анализа возраст- 
ных особенностей выраженности реципрокного торможения 
а-мотонеиронов т. soleus в состоянии относительного мышеч- 
ного покоя. 

Результаты исследования реципрокного торможения гомо- 
нимных а-мотонеиронов m. soleus у испытуемых разных возраст- 
ных групп во временном диапазоне задержек от 1 мс до 5 wc с ша- 
TOM в | мс выявили возрастные особенности B его проявлении в за- 
висимости от длительности задержек (рис. 29). У мальчиков 9—12 
лет наиболее значительная выраженность реципрокного тормо- 
жения зарегистрирована при задержках 1, 2, 3 мс между кондици- 
онирующим и тестирующим стимулами, у подростков 14—15 лет, 
юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет — 2, 3 мс. При задержке 
между двумя раздражениями в 2 мс у мальчиков 9—12 лет и 14—15 
лет отмечалось максимально выраженное реципрокное торможе- 
ние, в 3 мс — у юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 лет. 
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Рисунок 29 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
от контрольного рефлекса при разных межстимульных 
задержках у возрастных групп, % 
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Наши результаты подтверждают данные M. Hodapp с co- 
авторами (2007). Эти авторы обнаружили, что у детей 5-12 лет, 
подростков 14-16 лет и взрослых наибольший эффект реципрок- 
ного торможения а-мотонеиронов m. soleus наблюдался при за- 
держках 2-3 мс между кондиционирующим и тестирующим сти- 
мулами. Выявленные в наших исследованиях величины задер- 
жек у мужчин 22—27 лет согласуются с результатами определе- 
ния оптимальных временных задержек у взрослых испытуемых 
(Я.М. Коц, 1975; C. Crone et al., 1987; C. Сгопе, Г. Nielsen, 1994; Е. 
Pierrot- Deseilligny, D. Burke, 2012). 

В процессе сопоставительного анализа выраженности реци- 
прокного торможения при оптимальных задержках у возрастных 
групп выявлено, что между мальчиками 9—12 лет, подростками 
14—15 лет и мужчинами 22—27 лет не имеется достоверных раз- 
личий в амплитуде тестирующего Н-рефлекса от контрольных 
значений (рис. 30). Эти данные указывают на то, что у мальчиков 
к 9—12 годам проявление реципрокного торможения B состоя- 
нии относительного мышечного покоя соответствует дефини- 
тивному возрасту. Полученные нами данные о выраженности ре- 
ципрокного торможения а-мотонеиронов m. soleus у детей 9—12 
лет и подростков 14—15 лет согласуются с результатами работы 
М. Hodapp с соавторами (2007). Tak, авторы не выявили различий 
в проявлении реципрокного торможения в условиях кондицио- 
нирующей стимуляции при задержках 2 Mc и 3 мс у детей 5—12 
лет и подростков 14—15 лет. Однако у детей и подростков данного 
возраста с заболеванием ДЦП наблюдался так называемый фе- 
номен «реципрокного облегчения». Такой феномен, по мнению 
авторов, возникает вследствие повреждения нисходящих супра- 
спинальных путей в раннем возрасте, что впоследствии наруша- 
ет редукцию существующих примитивных спинальных рефлек- 
сов, которые при нормальном развитии нервной системы посте- 
пенно подавляются или устраняются. 

Функциональной особенностью реципрокного торможе- 
ния является участие в сложных процессах регуляции движе- 
ний. Изучение прямохождения у детей в возрасте от 6 месяцев до 
7 лет (W. Berger et al., 1984) показало, uro реципрокный способ 
активации ЭМГ мышц нижней конечности (т. gastrocnemius и 
m. tibialis anterior) во время локомоции присутствует у детей 4 лет, 
а в возрасте 5-7 лет двигательные паттерны становятся подобны 
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Рисунок 30 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
от контрольного рефлекса при оптимальных задержках у возрастных 
групп, %: Р<0,05 — уровень достоверных отличий между 
возрастными группами ( Kruscal- Wallis Anova) 


взрослому человеку. Авторы предполагают, что осуществляемые 
паттерны контролируются тормозной интернейронной сетью, 
опосредованной афферентными влияниями группы [ на соот- 
ветствующие мотонейроны спинального уровня, и модулируют- 
ся на разных этапах онтогенеза человека (V. Dietz et al., 1985; W. 
Berger et al., 1987—1999; М. Hadders-Algra, 1996). 

B пользу рассмотренных выше данных, можно сослаться Hà 
специальные исследования И.А. Аршавского (1966), в которых 
изучены особенности осуществления моно- и полисинаптиче- 
ских рефлексов спинного мозга у животных с целью выявления 
особенностей деятельности центральных синаптических струк- 
тур в ранние возрастные периоды и к пониманию механизмов 
генеза реципрокного торможения. Установлено, что первые при- 
знаки торможения моносинаптических рефлексов возникают у 
щенков после 8-го дня жизни (период новорожденности), а тор- 
можение полисинаптических рефлексов — после 16-18 дня (пере- 
ходный период). Полученные данные позволили автору прийти 
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кзаключению, что B процессе онтогенеза на определённом этапе 
возникают две формы торможения, одна из них обеспечивает ор- 
ганизацию покоя, другая форма — координационное, или так на- 
зываемое реципрокное торможение, используемое организмом 
уже не в состоянии покоа, а при осуществлении разнообразных 
рабочих, биологических актов в среде (И.А. Аршавский, 1966; 
LA. Агзћамзки, L.A. Mikhailichenko, 1982). Следовательно, про- 
явление реципрокного торможения в регуляции произвольных 
движений на разных этапах онтогенеза может быть различным. 

Проведённые нами исследование реципрокного торможе- 
ния а-мотонећронов m. soleus в состоянии покоя у разных BO3- 
растных групп показало, что y юношей 17—18 лет проявление ак- 
тивности реципрокного торможения а-мотонеиронов мышцы- 
антагониста выражено меньше по сравнению с детьми 9—12 лет 
(рис. 30). Наряду с исследованиями, в которых констатируется, 
что именно в возрасте 11-12 лет значительная роль принадлежит 
совершенствованию реципрокного взаимодействия между дви- 
гательными центрами мыпщ-антагонистов (Л.Е. Любомирский, 
1974), отметим работы, в которых говорится о том, что в возрас- 
те 16-17 лет реципрокные взаимоотношения между центрами 
мышц-антагонистов выражены несколько слабее, а у детей 13- 
14 лет отмечается наибольшая согласованность между центра- 
ми мышц-антагонистов (Е Abravenel, 1978). Авторы объясняют 
данный факт продолжением развития сенсомоторики на более 
поздних возрастных этапах, вплоть до 18-19 лет. 


ГЛАВА 4 


ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ СПИНАЛЬНОГО 
ТОРМОЖЕНИЯ ЧЕЛОВЕКА ПРИ ПРОИЗВОЛЬНОЙ 
ДВИГАТЕЛЬНОЙ АКТИВНОСТИ 


$1. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ПРЕСИНАПТИ- 
ЧЕСКОГО, НЕРЕЦИПРОКНОГО И РЕЦИПРОКНОГО 
ТОРМОЖЕНИЯ СПИНАЛЬНЫХ о-МОТОНЕИРОНОВ 
ПРИ ПРОИЗВОЛЬНОЙ ДВИГАТЕЛЬНОЙ АКТИВНОСТИ 
МЫШЦ ГОЛЕНИ 


Каждый период онтогенеза имеет свои черты и закономер- 
ности, отражающие возрастные особенности организации и 
управления произвольными движениями, которые связаны с 
морфофункциональным созреванием всех структур двигатель- 
ной системы (Д.А. Фарбер, М.М. Безруких, 2009). Изучение про- 
извольных движений в онтогенезе позволяет выявить закономер- 
ности формирования целенаправленных двигательных действий 
на разных этапах развития ребёнка, проанализировать механиз- 
мы их организации и реализации, определить их феноменологию 
и структуру, параметры и условия эффективной адаптации к ре- 
альным условиям двигательного обучения (М.М. Безруких, 1997). 
Современное понимание механизмов, лежащих в основе произ- 
вольных движений, основано на представлении о системном 
многоуровневом характере их организации (Н.А. Бернштейн, 
1947; А.А. Ухтомский, 1966-1978; П.К. Анохин, 1975). Одним из 
основных положений теории управления движениями, сформу- 
лированной Н.А. Бернштейном (1947), является иерархия мозго- 
вых структур, согласно которой каждый уровень обладает авто- 
номией, но при этом иерархически соподчинён вышележащему. 
В организации и контроле произвольных движений огромную 
роль играют нисходящие системы головного мозга и восходящие 
афферентные системы (И.Б. Козловская, 1976). 

Формирование моторной системы до уровня взрослого ор- 
ганизма занимает период от рождения до 17—18 лет. Развитие 
её компонентов происходит гетерохронно (Д.А. Фарбер, М.М. 
Безруких, 2001, 2009). Составной частью сложно организован- 
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ной системы управления движения являются дисинаптическое 
реципрокное и нереципрокное торможение, возвратное и пре- 
синаптическое торможение (РХ. Бикмуллина и ap., 2007; 
Е. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 2005, 2012). В настоящеевремяиме- 
ются данные о процессах регуляции движений, B которых актив- 
но участвует тормозная интернейрональная сеть у лиц зрелого и 
пожилого возраста (P. Butchart et al., 1993; D. Earles et al., 2001; 
S. Baudry et al., 2010; J. Kallio et al., 2010; S. Baudry, J. Duchateau, 
2012; J. Guzman-Lopez et al., 2013). B TO же врема B литературе oT- 
сутствуют сведения о возрастных проявлениях активности раз- 
ных видов спинального торможения мышц голени в реализации 
произвольного двигательного задания у детей и подростков. По- 
этому с учётом задач нашего исследования было важным изучить 
особенности пресинаптического, нереципрокного и реципрок- 
ного торможения спинальных о-мотонейронов при произволь- 
ной двигательной активности мышц голени и после её выполне- 
ния на разных этапах возрастного развития человека. 

В исследовании приняли участие лица мужского пола в воз- 
расте 9—27 лет: мальчики 9—12 лет (п=15), подростки 14—15 лет 
(n=15), юноши 17—18 лет (п=15) и мужчины 22—27 лет (п=15). 
В нашем исследовании в качестве произвольной двигательной 
модели использовали изометрическое сокращение мышц голе- 
ни (подошвенное сгибание стопы). Выбор данной модели объ- 
ясняется тем, что этот режим позволяет освободиться от необ- 
ходимости учитывать переменную динамику сил инерции и ре- 
акции опоры (Н.П. Анисимова, 1980; Ю.Т. Шапков, 1984; Е.Ю. 
Андриянова, Р.М. Городничев, 2006). Статическое усилие мышц 
голени испытуемые развивали на мультисуставном лечебно- 
диагностическом комплексе «Biodex Multi-Joint System Рго-3» 
(USA, 2006) в положении сидя. Стопа правой конечности от- 
носительно жёстко фиксировалась к измерительной платформе 
динамометра (рис. 31A). У обследуемых вначале определялась 
величина максимального произвольного изометрического со- 
кращения (МПС). В протокол заносились значения лучшей 
из попыток, а также средние значения из 3-х попыток. После 
определения МПС испытуемым предлагалось выполнить стати- 
ческое усилие в 25% от МПС и удерживать его в течение 30-ти 
секунд. Сила сокращения отслеживалась визуально испытуемым 
на мониторе персонального компьютера (рис. 31b). 
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Рисунок 31 — Общий вид измерения максимального произвольного 
сокращения с использованием мультисуставного лечебно-диагнос- 
тического комплекса «Biodex Multi-Joint System Pro-3» 


Выраженность пресинаптического торможения la аффе- 
рентов m. soleus оценивалась по методике Y. Mizuno et al. (1971), 
нереципрокное торможение о-мотонейронов m. soleus — E. 
Pierrot-Deseilligny et al. (1979, 1981) и реципрокное торможение 
а-мотонеиронов m. soleus — C. Стопе et al. (1987). Тестирова- 
ние названных видов торможения y всех обследуемых возраст- 
ных групп проводили при оптимальных задержках (см. глава 3, 
$2, $5, $6) в покое и во время изометрического сокращения на 
1-ой, 15-ой и 30-ой секундах (рис. 32). Контрольный Н-рефлекс 
m. soleus регистрировали в покое. Тестирующий Н-рефлекс 
m. soleus в условиях коротко- и длиннолатентной кондициони- 
рующей стимуляции регистрировали в покое и во время выпол- 
нения изометрического сокращения. У всех испытуемых разных 
возрастных групп проводили 3-5 пар измерений при выполне- 
нии двигательного задания. 

Статистическую обработку данных проводили с помощью 
параметрического однофакторного дисперсионного анализа с 
post-hoc анализом Newman-Keuls и непараметрического метода 
Kruskal-Wallis ANOVA. С помощью непараметрического метода 
Kruskal-Wallis ANOVA проводили множественное сравнение 
амплитуды тестирующего Н-рефлекса m. soleus от контрольного 
рефлекса (%) во время удержания на 1-ой, 15-ой, 30-ой секундах 
статического усилия по сравнению с покоем и между 15-ой и 
1-ой, 30-ой и 1-ой, 30-ой и 15-ой секундами удержания усилия 
у каждой возрастной группы. Далее определяли возрастные 
различия выраженности пресинаптического, нереципрокного 


119 


Кондиционирующий*Тестирующий Н-рефлекс m. soleus: 
30 сек коњ ПА am~ 
|| 
о | 
А i 
= Кондиционирующий+Тестирующий Н-рефлекс т. soleus 
Кондиционирующий+Тестирующий Н-рефлекс m. soleus m 
— “р — i 9 15 cex —— | s ^ ——À———— 
3 V 2 B V 
Контрол! й Н-рефлекс m. soleus мв 
5 S " id Кондиционирующий+Тестирующий Н-рефлекс m. soleus 
= ——— ——_- 
dan 1 сек »——-— Ar SO 
ae 
020 тла VAID 21.49 2088 35.11 42.06 92.90 £7.14 64.29 71,42 7057 MANI ома 500.00 Контрольный Н-рефлекс m. soleus [% в 
мі 


а. авио 


——— 9T, 
49 пле 3429 ILAI DRM DUTY алле 00.00 97.34 4 20 T143 PAST VET эзы пове 


Noxon 


Рисунок 32 — Типичная запись подавления амплитуды тестирующего 
Н-рефлекса m. soleus в условиях нанесения кондиционирующей 
стимуляции n. peroneus profundus за 70 мс до тестирующего стимула 
на n. tibialis в состоянии относительного мышечного покоя (A) и 
во время удержания статического усилия с силой 25% от МПС (Б) 
у испытуемого Д.Р., 14 лет 


и реципрокного торможения а-мотонеиронов m. soleus на 1-ой, 
15-ой и 30-ой секундах статического усилия между возрастными 
группами: ВозрастхВозраст (One-way ANOVA с post-hoc 
анализом Newman-Keuls и непараметрический метод Kruskal- 
Wallis ANOVA). Результаты статистического анализа считались 
достоверными, если вероятность ошибки была менее 0,05. 
Согласно результатам, представленным в данной главе, 
характерной особенностью для исследуемых возрастных групп 
являлось снижение выраженности спинальных тормозных 
процессов мышц-антагонистов и синергистов голени при 
выполнении произвольного изометрического усилия по 
сравнению с уровнем относительного мышечного покоя. 
Характер обнаруженных возрастных изменений процессов 
торможения проявлялся в повышении амплитуды тестирующего 
Н-рефлекса m. soleus в сравнении с его контрольной величиной 
в условиях кондиционирующей стимуляции периферических 
нервов при реализации 30-секундного произвольного 
изометрического сокращения мышц голени (рис. 33, 35, 
37). Наблюдаемое нами ослабление тормозных процессов в 
ходе произвольного статического усилия у мужчин 22—27 лет 
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согласуется с данными многих исследователей (Н. Hultborn et al., 
1987; ЈЕ Iles, В.С. Roberts, 1987; С. Crone et al., 1987; С. Crone, J. 
Nielsen, 1989; D. Earles et al., 2001; E. Pierrot-Deseilligny, D. Burke, 
2005, 2012; C. Trompetto et al., 2014). B работах этих авторов были 
изучены нейрофизиологические механизмы пресинаптического, 
нереципрокного и реципрокного торможения мышц голени у 
взрослых в начале удержания статического усилия. 
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Рисунок 33 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus от 
контрольного рефлекса во время удержания статического усилия 
с силой 25% от МПС у мальчиков 9—12 лет (А), мальчиков 14—15 
лет (Б), юношей 17—18 лет (В), мужчин 22—27 лет (Г), %: Р<0,05 — 
достоверность различий в амплитуде тестирующего Н-рефлекса т. 
soleus от контрольного рефлекса во время удержания на 1-ой, 15-ой, 
30-ой секундах статического усилия по сравнению с покоем и между 
15-ой и 1-ой, 30-ой и 1-ой, 30-ой и 15-ой секундами удержания, %. 
Различия выявлены методом множественного сравнения Kruscal- 
Wallis Апоуа 


Результаты исследований показали, что у детей 9—12 лет, 
подростков 14—15 лет и юношей 17—18 лет уровень активности 
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пресинаптической тормозной системы спинного мозга по- 
разному проявляется при разной длительности выполнения 
двигательного задания (рис. 33). У детей 9—12 лет и подростков 
14—15 лет наиболее значительное пресинаптическое торможение 
отмечалось на 1-ой секунде усилия, самое слабое — на 30-ой 
секунде его удержания (puc. 33A,b), a y юношей 17—18 лет — на 
15-ой и 30-ой секундах (рис. 338). У взрослых в возрасте 22— 
27 лет в начале, середине и завершении статического усилия 
выраженность пресинаптического торможения была фактически 
постоянной (рис. 33Г). 

Установлено, что у детей 9—12 лет при реализации статиче- 
ского удержания в течение 30-ти секунд отмечалась наименьшая 
выраженность пресинаптического торможения (рис. 34). У маль- 
чиков в возрасте 14—15 лет наибольшая выраженность преси- 
наптического торможения наблюдалась на протяжении первых 
15-ти секунд изометрического сокращения, достигая уровня вы- 
раженности взрослого к 30-ой секунде усилия. 
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Рисунок 34 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus 
от контрольного рефлекса во время удержания статического 
усилия с силой 25% от МПСу разных возрастных групп, %: 

P«0,01*, P«0,05**— достоверные отличия между возрастны- 
ми группами (Кгизса!- Wallis Anova) 
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Обнаруженное увеличение проявления пресинаптического 
торможения при выполнении произвольного изометрического 
усилия у подростков 14—15 лет по сравнению с детьми 9—12 лет в 
некоторой мере согласуются с результатами М. Нодарр с соавто- 
рами (2007), которые выявили, что у подростков 13-16 лет во вре- 
мя циклических движений подавление Н-рефлекса m. soleus вы- 
ражено в большей степени, чем у детей 7—12 лет. Такое различие 
тормозного эффекта авторы объясняют усилением тормозных 
супраспинальных влияний и большей выраженностью преси- 
наптического торможения la афферентов. Аналогичного мнения 
придерживается Д.П. Букреева (1977), отмечающая в своей рабо- 
те усиление тормозных супраспинальных влияний на мотоней- 
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Рисунок 35 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus 

от контрольного рефлекса во время удержания статического усилия 
с силой 25% от МПС у мальчиков 9—12 лет (А), мальчиков 14—15 

лет (Б), юношей 17—18 лет (В), мужчин 22—27 лет (Г), %: Р<0,05 — 
достоверность различий в амплитуде тестирующего Н-рефлекса т. 

soleus от контрольного рефлекса во время удержания на 1-ой, 

15-ой, 30-ой секундах статического усилия по сравнению 
с покоем, %. Различия выявлены методом множественного 
сравнения Kruscal- Wallis Anova 
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ронное ядро мышц-антагонистов голени у подростков B сравне- 
нии с детьми младшего возраста. В отличие or детей 9—12 лети 
подростков 14—15 лет, у юношей 17—18 лет выраженность пре- 
синаптического торможения при выполнении изометрического 
сокращения была ослаблена и не отличалась от выраженности у 
мужчин 22—27 лет в течении 15-ти секунд удержания (рис. 34). 

Результаты изучения нереципрокного торможения 
о-мотонейронов m. soleus у различных возрастных групп позво- 
лили нам выявить, что на разных этапах онтогенеза регуляция 
активности а-мотонеиронов спинного мозга, обеспечивающих 
реализацию произвольных движений, осуществляется двумя не- 
реципрокными механизмами — тормозными или облегчающи- 
ми. Выраженность нереципрокного торможения и облегчения 
спинальных а-мотонеиронов не зависит от длительности произ- 
вольного сокращения мышц голени в процессе постнатального 
онтогенеза. 

Из данных, представленных на рисунке 35А, Г, видно, что у 
мальчиков в возрасте 9—12 лет и мужчин 22—27 лет в процессе 
выполнения произвольного изометрического сокращения мышц 
голени на протяжении 30-секундного удержания уменьшается 
выраженность нереципрокного торможения по сравнению 
с уровнем относительного мышечного покоя, тогда как в 
начале, середине и завершении усилия остаётся постоянной. 
У подростков 14—15 лет и юношей 17—18 лет при реализации 
изометрического сокращения мышц голени на протяжении 
всего времени сокращения мышц голени регистрируются 
облегчающие влияния на мотонейронный пул m. soleus по 
сравнению суровнем покоя (puc. 35b,B). Y этихвозрастных групп 
выраженность нереципрокного облегчения а-мотонеиронов 
m. soleus в 1-ой, 15-ой и 30-ой секундах произвольного усилия 
остаётся стабильной. 

Результаты анализа возрастных различий нереципрокного 
торможения о-мотонейронов m. soleus при выполнении предло- 
женного двигательного задания показали, что в диапазоне от 9 до 
27 лет наибольшая выраженность нереципрокного торможения 
на протяжении всех 30-ти секунд удержания отмечалась у маль- 
чиков в возрасте 9—12 лет (рис. 36). 

Известно, что формирование механизма регуляции силы 
мышечного сокращения мышц голени (подошвенное сгибание 
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Рисунок 36 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus от кон- 
трольного рефлекса во время удержания статического усилия с силой 
25% от МПСу разных возрастных групп, %: * — достоверные отли- 
ция между возрастными группами выявлены методом Kruscal- Wallis 
Anova и # — One-way Anova c post-hoc анализом Newman-Keuls 


стопы) y детей 7—11 лет связано главным образом c более вы- 
раженными супраспинальными влияниями (Т.Ф. Бабенко, Л.А. 
Леонова, 1981). Впрочем, нельзя исключить и возможные нисхо- 
дящие влияния Hà мотонейронный пул m. soleus при произволь- 
ном изометрическом усилии, обеспечивающие более тонкую 
регуляцию напряжения мышцы голени и предохраняющие её от 
возможного повреждения при чрезмерном сокращении у детей 
9—12 лет. В пользу рассмотренных суждений можно сослаться 
также на исследования Д.П. Букреевой (1980, 1984, 1988), в кото- 
рых показано, что при педалировании на велоэргометре с разной 
интенсивностью у детей 11-12 лет m. gastrocnemius более активна 
по сравнению с подростками 13-14 лет и 15-16 лет. Аналогичные 
результаты изложены в работах И.М. Козлова (1967), Д.П. Бу- 
креевой, С.А. Косилова, А.П. Тамбиевой (1971, 1975), К. Desloo- 
уеге с соавторами (2004, 2005) при изучении ходьбы детей и под- 
ростков, выполняемой в разном темпе. Эти данные позволяют 
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предположить, что у детей 9—12 лет изометрическое сокращение 
мышц голени сопровождается более значительной афферентной 
импульсацией сухожильных рецепторов Гольджи и более выра- 
женными возбуждающими супраспинальными влияниями на 
тормозные интернейроны Ib по сравнению с другими возраст- 
ными группами. 

У подростков 14—15 лет и юношей 17—18 лет в условиях про- 
извольного изометрического напряжения мышц голени нереци- 
прокное торможение было наиболее ослаблено на всём протяже- 
нии статического усилия. У этих возрастных групп при выпол- 
нении изометрического усилия торможение инвертировалось на 
его облегчение (рис. 36). Этот факт в известной мере согласует- 
ся с результатами исследования M.J. Stephens и Ј.Е Yang (1996), 
которые установили, что у взрослых во время ходьбы в период 
фазы постановки стопы наблюдается нереципрокное облегчение 
о-мотонейронов m. soleus вследствие супраспинальных возбуж- 
дающих влияний. Вероятно, такое облегчение Н-ответа имеет 
место и при выполнении подошвенного сгибания стопы в усло- 
виях нашего эксперимента у подростков и юношей. Правомер- 
ность данного предположения вытекает из результатов исследо- 
вания Д.П. Букреевой (1977) и Е.Г. Гравицкой (1992). Д.П. Букре- 
ева (1977) выявила у подростков усиление облегчающих влияний 
на мотонейронный пул мышц-агонистов голени в сравнении с 
детьми младшего возраста. Е.Г. Гравицкая (1992) установила, что 
у подростков в стадии активации гонад в сравнении с подрост- 
ками в стадии инфантилизма и гипофизарно-гипоталамической 
стадии выполнение циклической работы небольшой мощности 
вызывает облегчающие влияния супраспинальных структур на 
мотонейронное ядро мышц, принимающих участие в осущест- 
влении двигательного акта. На уменьшение нереципрокного 
торможения в условиях сильных произвольных сокращений мо- 
жет также влиять пресинаптический компонент от Та (через a-y 
коактивацию) и Ib афферентов (E. Pierrot-Deseilligny et al., 1981; 
J.P. Gossard et al., 1994). 

B дефинитивном возрасте наблюдалась слабая выражен- 
ность нереципрокного торможения при выполнении произволь- 
ного изометрического сокращения на протяжении 30-ти секунд 
удержания по сравнению с другими возрастными группами (рис. 
36). 
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Результаты исследования реципрокного торможения 
а-мотонеиронов m. soleus у разных возрастных групп позволи- 
ли нам выявить, что на разных этапах онтогенеза реципрокные 
взаимодействия мышц-антагонистов голени в регуляции произ- 
вольных движений проявляются тормозными или облегчающи- 
ми влияниями на о-мотонейроны спинного мозга. 
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Рисунок 37 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus от 
контрольного рефлекса во время удержания статического усилия 
с силой 25% от МПС у мальчиков 9—12 лет (А), мальчиков 14—15 
лет (Б), юношей 17—18 лет (В), мужчин 22—27 лет (Г), %: Р<0,05 — 
достоверность различий в амплитуде тестирующего Н-рефлекса 
m. soleus от контрольного рефлекса во время удержания на 1-ой, 15- 
ой, 30-ой секундах статического усилия по сравнению с покоем 
и между 15-ой и 1-ой, 30-ой и 1-ой, 30-ой и 15-ой секундами 
удержания, %. Различия выявлены методом множественного 
сравнения Kruscal- Wallis Anova 


Из анализа рисунка 37A видно, что у мальчиков 9—12 лет во 
время статического напряжения мышц голени на протяжении 
30-секундного удержания уменьшалась выраженность реци- 
прокного торможения по сравнению с уровнем относительного 
мышечного покоя. У подростков в возрасте 14—15 лет при реа- 
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лизации изометрического сокращения мышц голени в течение 
30-секундного удержания усилия наблюдалось реципрокное об- 
легчение о-мотонейронов m. soleus относительно фоновых зна- 
чений (рис. 37Б). В группах юношей 17—18 лет и мужчин 22—27 
лет в процессе изометрического сокращения мышц голени на 
протяжении 15-секундного удержания усилия проявлялось ре- 
ципрокное облегчение Ha мотонейронный пул m. soleus. К 30-ой 
секунде поддерживаемого усилия у юношей 17—18 лет и лиц 
дефинитивного возраста реципрокное облегчение инвертирова- 
лось Ha реципрокное торможение а-мотонейронов исследуемой 
мышцы до фоновых значений, зарегистрированных в состоянии 
относительного мышечного покоя (рис. 37В,Г). 

Результаты проведённого нами исследования реципрокного 
торможения в условиях произвольного изометрического сокра- 
щения мышц голени у лиц в возрасте от 9 до 27 лет указывают 
на то, что наибольшая выраженность реципрокного торможе- 
ния наблюдалась у мальчиков 9—12 лет на 1-ой и 15-ой секундах 
удержания статического усилия, а к 30-ой секунде выполнения 
изометрического сокращения мышц голени соответствовала де- 
финитивному уровню (рис. 38). Данный факт можно объяснить 
изученными К. Desloovere с соавторами (2004, 2005) возрастны- 
ми изменениями ЭМГ-активности мышц нижней конечности во 
время ходьбы у детей 9—11 лет, подростков 16—17 лет и взрослых. 
По данным этих авторов, у детей 9—11 лет максимальная ампли- 
туда ЭМГ-активности m. tibialis anterior во время ходьбы значи- 
тельно больше, чем амплитуда биотоков т. soleus, a в возрасте 
16—17 лет ходьба сопровождается усилением ЭМГ-активности 
обеих мышц и достигает уровня взрослых. Аналогичные ре- 
зультаты были получены ранее Д.П. Букреевой с соавторами 
(1975), которые зарегистрировали у детей 10-11 лет более высо- 
кую амплитуду ЭМГ-активности m. tibialis anterior, чем ЭМГ- 
активности m. gastrocnemius при разных темпах ходьбы. 

У 14—15-летних мальчиков отмечалась наименьшая выра- 
женность реципрокного торможения на 15-ой и 30-ой секундах 
изометрического сокращения (рис. 38). Эти результаты перекли- 
каются с данными Д.П. Букреевой с соавторами (1975) о нали- 
чии флюктуации биоэлектрической активности различных ске- 
летных мышц от шага к шагу у подростков 14—15 лет, которые 
указывают на постоянную коррекцию движения центральной 
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Рисунок 38 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. soleus от кон- 
трольного рефлекса во время удержания статического усилия с силой 
25% or МПС y разных возрастных групп, %: P<0,01*, P<0,05** — 
достоверные отличия между возрастными группами выявлены 
методом Kruscal- Wallis Anova 


нервной системой. Такая коррекция y подростков 14—15 лет B pe- 
гуляции произвольных движений может находиться под усилен- 
ным действием тормозного пресинаптического и супраспиналь- 
ного контроля со стороны центральной нервной системы. Н.А. 
Бернштейн (1966) отмечал, что в подростковом возрасте проис- 
ходит некоторое «выпячивание» пирамидно-коркового аппарата 
в урон экстрапирамидным фоновым уровням. 

У юношей 17—18 лет на всём протяжении удержания усилия 
реципрокное торможение было ослаблено в сравнении с пред- 
шествующими возрастными группами и достигало уровня лиц 
дефинитивного возраста (рис. 38). 

Какие другие причины могут обусловливать наблюдавшиеся 
нами возрастные различия в проявлении спинального торможе- 
ния при произвольной двигательной активности мышц голени 
у человека? При обсуждении причин, очевидно, целесообразно 
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рассматривать современные представления о длительном и ге- 
терохронном развитии сенсорномоторной и соматосенсорной 
коры, подкорковых структур головного мозга и кортикальных 
структур, которые играют ведушую роль в управлении двига- 
тельной деятельности. Согласно современным представлениям 
наиболее существенные морфологических изменения в разви- 
тии двигательных областей коры головного мозга человека (цен- 
тральное поле 4р — предцентральная область, вторичные поля 6 
и бор — проекционно-ассоциативная область), относятся к 1-му 
году жизни, 3, 5—7 и 12—15 лет (Н.С. Шумейко, 1996, 2012). Cpo- 
ки макро- и микроструктурных перестроек сенсорномоторной 
коры в значительной мере соответствуют тем периодам жизни 
человека, когда осуществляются важные морфофункциональ- 
ные преобразования организма, направленные на совершен- 
ствование двигательных функций (Д. А. Фарбер, М. М. Безру- 
ких, 2009). По данным Д. А. Фарбер и М. М. Безруких (2009), 
цито-, фибро- и ангиоархитектоника соматосенсорной коры го- 
ловного мозга, через которую осуществляется восприятие, ана- 
лиз и синтез тактильных, температурных и проприорецептивных 
раздражений, достигает дефинитивного уровня развития к 16—17 
годам. Совершенствование ансамблей организации, усложне- 
ния фиброархитектоники, особенно верхних слоёв коры свиде- 
тельствует о пластичности нейрональных структур в юношеском 
возрасте. Важно отметить, что сенсорномоторная кора участву- 
ет в организации двигательных актов через прямые кортико- 
спинальные связи с мотонейронный пулом спинного мозга. 
Функциональные характеристики двигательных путей начина- 
ют полностью соответствовать параметрам взрослого человека 
только в возрасте 12—14 лет (Т.А. Eyre et al., 2000; U.M. Fietzek 
et al., 2000). Причём, миелинизация кортико-спинального трак- 
та заканчивается только в подростковом возрасте, в 11—12 лет к 
мышцам нижних конечностей, к мышцам верхних конечностей 
в 12—17 лет (А.Л. Куренков, 2005; К. Muller et al., 1997; J.A. Eyre 
et al., 2000). Примерно к 15—17 годам наступает полное обеспече- 
ние интракортикальных тормозных и возбуждающих связей (М. 
Mall et al., 2004; M. Walther et al., 2009). Таким образом, изложен- 
ные выше факты позволяют нам выдвинуть гипотезу, что гете- 
рохронное морфофункциональное созревание моторной коры, 
подкорковых структур и проводящих путей, неодинаковый уро- 
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вень их готовности K функционированию в разные возрастные 
периоды человека обусловливают разную активность тормозных 
систем спинного мозга в контроле произвольных движений по 
мере развития человека. 


$2. ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ВОССТАНОВЛЕНИЯ 
ПРЕСИНАПТИЧЕСКОГО, НЕРЕЦИПРОКНОГО 
И РЕЦИПРОКНОГО ТОРМОЖЕНИЯ о-МОТОНЕРОНОВ 
У ЧЕЛОВЕКА ПОСЛЕ ПРОИЗВОЛЬНОЙ ДВИГАТЕЛЬ- 
НОЙ АКТИВНОСТИ МЫШЦ ГОЛЕНИ 


В данной главе рассмотрены возрастные особенности ди- 
намики восстановления пресинаптического, нереципрокного, 
реципрокного торможения после завершения произвольного 
изометрического усилия в 25% от МПС. У всех возрастных групп 
проводили измерение амплитуды Н-рефлекса m. soleus B усло- 
виях кондиционирующей стимуляции после окончания произ- 
вольного изометрического усилия на 1-ой, 15-ой, 30-ой секундах 
восстановления и сопоставляли с фоновыми (покой) значения- 
ми. Достоверность отличий определяли с помощью однофак- 
торного дисперсионного анализа с post-hoc анализом Newman- 
Keuls и непараметрического метода Kruskal-Wallis ANOVA: Фон 
(покой) х Восстановление (1-я, 15-я, 30-я секунда). Восстановле- 
ние тормозных процессов на спинальном уровне у разных воз- 
растных групп определяли по отсутствию достоверных отличий 
(Р>0,05) в значениях амплитуды тестирующего Н-рефлекса по- 
сле статического усилия по отношению к фону. 

Результаты исследования показали, что восстановление пре- 
синаптического, нереципрокного и реципрокного торможения 
спинальных а-мотонеиронов m. soleus после окончания произ- 
вольного изометрического усилия протекают неравномерно на 
разных этапах возрастного развития человека (рис. 39). У маль- 
чиков 9—12 лет и подростков 14—15 лет не происходит полного 
восстановления пресинаптического и нереципрокного тормо- 
жения после выполнения двигательного задания (рис. 39A,b). В 
возрасте 9—12 лет не происходит полного восстановления реци- 
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прокного торможения, à у мальчиков-подростков 14—15 лет вос- 
становление этого вида торможения протекает более длительно 
— к 30-ой секунде после изометрического сокращения мышц 
голени (рис. 398). У юношей 17—18 лет восстановление нереци- 
прокного торможения наступает быстрее на 30-ой секунде, чем 
у мальчиков 9—12 лети 14—15 лет, но медленнее — по сравнению 
с мужчинами 22—27 лет (рис. 39Б). У юношей 17—18 лет восста- 
новление пресинаптического и реципрокного торможения после 
произвольного сокращения мышц соответствует восстановле- 
нию этих тормозных процессов взрослого человека (рис. 39A,B). 
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Рисунок 39 — Динамика восстановления амплитуды тестирующего 
Н-рефлекса m. soleus от контрольного рефлекса после удержания 
статического усилия с силой 25% от МПС у разных возрастных групп, 
%: Р<0,05* — достоверные отличия по отношению к фону выявлены 
методом Kruscal- Wallis Апоуа и P<0,05* — One-way Anova c post-hoc 
анализом Newman-Keuls, 

$ — восстановление пресинаптического, нереципрокного, реципрок- 
ного торможения. 


Изложенные выше собственные результаты о медленном 
восстановлении нервных процессов на спинальном уровне по- 
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сле выполнения двигательного задания у детей и подростков в 
определённой мере согласуются с исследованиями Е.Г. Гравиц- 
кой (1992). Согласно её результатам исследования, восстанов- 
ление активности спинальных а-мотонеиронов m. soleus после 
статической нагрузки протекает медленнее, чем после динамиче- 
ских нагрузок разного характера и мощности, особенно у под- 
ростков, вступивших в стадию активации гонад, у которых в 
течение 10-ти минут после предельной статической работы не 
наблюдалось достоверного восстановления Н-рефлекса. Ампли- 
туда Н-рефлекса у мальчиков препубертатной стадии полового 
созревания восстанавливается к 5-й минуте, а у испытуемых на 
гипофизарно-гипоталамической стадии на 8-й минуте после 
прекращения работы. Таким образом, выявленное более быстрое 
с возрастом восстановление пресинаптических и реципрокных 
тормозных процессов на спинальном уровне после выполнения 
статического усилия свидетельствует, что уже к юношескому 
возрасту протекание восстановления нервных процессов свой- 
ственно дефинитивному уровню. 


$3. ВЛИЯНИЕ УРОВНЯ ДВИГАТЕЛЬНОЙ АКТИВНОСТИ 

НА МОДУЛЯЦИЮ НЕРЕЦИПРОКНОГО И ВОЗВРАТНО- 

ГО ТОРМОЖЕНИЯ СПИНАЛЬНЫХ а-МОТОНЕИРОНОВ 
УЛИЦ ЮНОШЕСКОГО ВОЗРАСТА 


Регуляция двигательной активности во многом связана с 
деятельностью нервно-мышечного аппарата. Существенное 
значение при этом имеет изменение электронейромиографи- 
ческих параметров исследуемых мышц и функциональное со- 
стояние спинальных мотонейронов. Оценка уровня различных 
компонентов функциональной подготовленности спортсменов 
в процессе возрастного развития имеет большое практическое 
значение. Это связано с тем, что определённый уровень того или 
иного компонента функциональной подготовленности в опреде- 
лённый период онтогенеза является основой для роста спортив- 
ного мастерства и поддержания физического здоровья человека 
(РМ. Городничев, 2005; А.А. Челноков, И.Н. Бучацкая, 2010). 
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Составной частью сложноорганизованной системы управле- 
ния движениями являются возбуждающие и тормозные нейрон- 
ные связи на спинальном и супраспинальном уровнях. На сего- 
дняшний день в спортивной физиологии накоплен значительный 
материал, характеризующий изучение спинальных механизмов у 
представителей различных видов спорта и лиц, не занимающих- 
ся спортом (А.Н. Арифулин, 2005; РН. Фомин, РМ. Городничев, 
2007; О.М. Косеја, G. Kamen, 1992; A. Ross et al., 2001; D.R. Earles 
et al., 2002; D.M. Koceja et al., 2004; R.M. Palmieri et al., 2004; А.К. 
Thompson et al., 2009; M.E. Zidek, 2010). Установлено, что y caM- 
бистов и спринтеров пресинаптическое торможение гетероним- 
ных и гомонимных [а афферентов скелетных мышц в состоянии 
покоя более выражено, чем у стайеров (РН. Фомин, РМ. Город- 
ничев, 2007). У лиц, не занимающихся спортом, и спринтеров 
возвратное торможение гомонимных а.-мотонеиронов спинного 
мозга выражено больше, чем y стайеров (О.К. Earles et al., 2002). 
Таким образом, процессы торможения в спинальных и супраспи- 
нальных структурах центральной нервной системы во многом 
определяют координацию деятельности всего организма, а сле- 
довательно, его физическую работоспособность. Тем не менее, 
исследования возрастных особенностей нереципрокного и воз- 
вратного торможения гетеронимных о-мотонейронов спинного 
мозга у лиц юношеского возраста с различным уровнем повсе- 
дневной двигательной активности не проводились. Все это даёт 
основание считать, что поставленная проблема является весьма 
актуальной, имеет теоретическое и практическое значение для 
специалистов в области физиологии движений, спортивной ме- 
дицины и лечебной физической культуры. 

В данной главе отражены экспериментальные данные из- 
учения возрастных особенностей нереципрокного и возврат- 
ного торможения а-мотонећронов m. vastus lateralis y юношей- 
спортсменов и юношей, не занимающихся спортом. B экспе- 
рименте приняли участие 24 испытуемых в возрасте 17—18 лет с 
разным уровнем повседневной двигательной активности. Обсле- 
дуемые были разделены на две группы: в первую группу входили 
юноши, имеющие высокий уровень двигательной активности — 
высококвалифицированные спортсмены (п=12, І спортивный 
разряд, кандидаты в мастера спорта, вид спорта — самбо, длина 
тела (cM) — 172,71-0,49, вес (кг) — 63,43+0,57), тренирующиеся 
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преимущественно ванаэробном энергетическом режиме. Спорт- 
смены тренировались не менее 5 раз в неделю по 1,5-2 часа в 
день. В момент исследования спортсмены находились в подго- 
товительном периоде тренировочного цикла. Во вторую группу 
входили юноши, не занимающиеся спортом (п=12), уровень по- 
вседневной двигательной активности которых составлял 2-3 часа 
занятий физической культурой в неделю. 

Для оценки нереципрокного и возвратного торможения 
а-мотонеиронов m. vastus lateralis у юношей 17—18 лет с pas- 
ным уровнем двигательной активности использовали методы, 
предложенные J.F. Iles с соавторами (1990, 1999). Для выявле- 
ния возрастных особенностей нереципрокного торможения 
а-мотонеиронов m. vastus lateralis у юношей 17—18 лет с pas- 
ным уровнем двигательной активности нами был проведён со- 
поставительный анализ его выраженности при оптимальных 
задержках 5, 10 мс. Возвратное торможение а-мотонейронов 
m. vastus lateralis оценивали при оптимальных задержках 14, 33, 
34 мс между кондиционирующим и тестирующим стимулами. 
При этих временных интервалах у юношей 17—18 лет нами ра- 
нее зарегистрировано наиболее выраженное подавление ам- 
плитуды тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis (см. глава 
3, 83, $4). 

Результаты исследования уровня двигательной активности 
на выраженность нереципрокного и возвратного торможения 
гетеронимных а-мотонеиронов скелетных мышц бедра в CO- 
стоянии относительного мышечного покоя у юношей 17—18 
лет позволили выявить различия в проявлении этих тормозных 
процессов. Дисперсионный анализ показал зависимость влия- 
ния уровня двигательной активности на выраженность нере- 
ципрокного торможения а-мотонейронов m. vastus lateralis при 
оптимальных задержках 5 мс и 10 мс Шон 22,0943, P=0,000). 
Для спортсменов, адаптированных к сложнокоординированной 
двигательной деятельности, характерна наибольшая выражен- 
ность нереципрокного торможения по сравнению с лицами, не 
занимающимися спортом (рис. 40А). Этот факт свидетельству- 
ет о подавляющем влиянии Ib афферентов от рецепторов Голь- 
джи на мотонейронное ядро m. vastus lateralis у спортсменов, что 
связано, вероятно, с адаптивными изменениями B сухожильных 
рецепторах Гольджи, вследствие многолетней спортивной тре- 
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нировки. Выявленную закономерность также можно объяснить 
результатами, полученными А. Rossi с соавторами (2001) и С.В. 
Елизаровой (2002). Tak, A. Rossi с соавторами (2001) показали, 
что у спринтеров амплитуда сухожильного рефлекса во время 
произвольного сокращения мышц голени больше, чем у стайе- 
ров и неспортсменов, и объясняют это морфофункциональны- 
ми приспособительными преобразованиями B рецепторах Ib во- 
локон вследствие многолетней спринтерской подготовки. С.В. 
Елизаровой (2002) установлено, что максимальный момент силы 
мышц сгибателей, разгибателей бедра и голени у спортсменов 
достоверно больше, чем у неспортсменов. Если учитывать, что у 
спортсменов сила мышц бедра и голени больше, чем у неспорт- 
сменов, и физиологическую роль нереципрокного торможения, 
которая заключается в передаче информации о напряжении 
мышцы от сухожильных рецепторов Гольджи, то становится яс- 
ным, почему этот вид торможения наиболее выражен у спорт- 
сменов. 
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Рисунок 40 — Амплитуда тестирующего Н-рефлекса m. vastus lateralis 
от контрольного рефлекса при оптимальных задержках у спортсменов 
и лиц, не занимающихся спортом, %: * — достоверные отличия 
между группами выявлены методом Kruscal- Wallis Anova и # — 
One-way Апоуа с post-hoc анализом Тикеу HSD 


Несколько иные результаты получены при исследовании 
возвратного торможения гетеронимных а-мотонейронов CKE- 
летных мышц бедра. У лиц, не занимающихся спортом, на- 
блюдается наибольшая выраженность возвратного торможения 
о-мотонейронов m. vastus lateralis, чем у спортсменов при задерж- 
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ках 33 мс и 34 мс между кондиционирующим и тестирующим 
стимулами (рис. 40b). Однофакторный дисперсионный анализ 
показал зависимость влияния уровня двигательной активности 
на выраженность возвратного торможения а-мотонеиронов 
m. vastus lateralis при оптимальных задержках 33 мс и 34 мс 
(Е, „= 8,1588, Р=0,0077). 


Сходные результаты, свидетельствующие о наибольшей 
выраженности возвратного торможения гомонимных 
о-мотонейронов m. soleus y лиц, не занимающихся спортом, 
и спринтеров по сравнению со стайерами, приведены в 
работе D.R. Earles с соавторами (2002). Таким образом, 
можно констатировать, что выраженность нереципрокного 
и возвратного торможения гетеронимных о-мотонейронов 
скелетных мышц бедра связана не только с уровнем 
двигательной активности, но и с адаптацией к определённому 
типу мышечной деятельности. 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


В результате исследования основных онтогенетических зако- 
номерностей формирования спинального торможения у человека 
определены основные этапы развития и становления процессов 
спинального торможения, установлены периоды их ослабления и 
усиления в процессе онтогенеза. Полученные данные позволили 
сформулировать научные положения о том, что формирование и 
становление разных видов спинального торможения в период от 
9 до 18 лет происходит гетерохронно и дефинитивный уровень их 
развития приходится на различный возраст: пресинаптического 
торможения гетеронимных Іа афферентов и реципрокного тор- 
можения гомонимных о-мотонейронов в возрасте 9—12 лет, воз- 
вратного торможения гетеронимных а-мотонеиронов — 17—18 
лет, нереципрокного торможения гетеронимных и гомонимных 
о-мотонейронов — 14—15 лет. Выявленные факты согласуются 
с теорией системогенеза П.К. Анохина (1975), в соответствии с 
которой важные для данного возрастного периода жизненные 
функции развиваются раньше и быстрее других. 

Вместе с тем наши данные восполняют пробел в научных 
знаниях о механизмах функционирования спинальных тормоз- 
ных систем в процессе двигательной деятельности и после её 
выполнения на разных этапах онтогенеза. Совершенствование 
спинальных тормозных интернейрональных сетей при произ- 
вольной регуляции движений продолжается вплоть до 17—18 
лет, что объясняется длительным периодом морфофункциональ- 
ного созревания моторной коры мозга, мозжечка и кортико- 
спинального тракта, определяющие формирование произволь- 
ных движений человека. 

В организации и контроле произвольных движений огром- 
ную роль играют нисходящие системы головного мозга и восхо- 
дящие афферентные системы (И.Б. Козловская, 1976; E. Pierrot- 
Deseilligny, D. Burke, 2012; J. Guzman-Lopez et al., 2013; S. Kubota 
et al., 2014). На основании собственных результатов и литера- 
турных данных нам представляется следующая схема тормозной 
интернейрональной цепи в регуляции произвольных движений 
у человека (рис. 41), в которой нисходящие супраспинальные 
влияния от кортико-спинального тракта на интернейроны [а 
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пресинаптического торможения обозначены цифрой [3] на ин- 
тернейроны Та реципрокного торможения —4] на интернейроны 
Ib нереципрокного торможения —|5 и восходящие перифериче- 
ские влияния от la афферентов Ha интернейроны Та пресинап- 
тического, реципрокного торможения —[1|и от Ib афферентов на 
интернейроны Ib нереципрокного торможения 42] 

Результаты исследования пресинаптического торможения 
Іа афферентов, нереципрокного и реципрокного торможения 
о-мотонейронов т. soleus у взрослых свидетельствуют о том, что 
для дефинитивного возраста характерно ослабление тормозных 
процессов в реализации произвольных движений. Изложенные 
нами данные о модуляции разных видов спинального торможе- 
ния в процессе реализации произвольного движения у мужчин 
22—27 лет в определённой мере подтверждаются многими иссле- 
дованиями (T. Hortobargyi et al., 2006; M. Knikou, 2008; E. Pierrot- 
Deseilligny, D. Burke, 2012; СК. Mummidisetty et al., 2013; T. Jes- 
sop et al., 2013 и др.). Этими авторами показано, что у взрослого 
человека на интернейроны пресинаптического, нереципрокного 
и реципрокного торможения конвергируют кортико-спинальные 
волокна, оказывающие тормозные влияния на интернейроны 
Іа пресинаптического торможения и возбуждающие влияния на 
интернейроны Та реципрокного торможения и Ib нереципрокно- 
го торможения в начале произвольного мышечного сокращения 
(рис. 4113, 45). Пресинаптический, реципрокный и нереципрок- 
ный тормозной контроль при произвольной регуляции движений 
взрослого человека находится также под корректирующим влия- 
нием с периферии двигательного аппарата (B.L. Day et al., 1984; A. 
Prochazka, 1989; E. Pierrot- Deseilligny, D. Burke, 2012, puc. 41; 1 2). 

Результаты исследования показали, что у детей 9—12 лет в 
условиях произвольной двигательной активности проявляется 
самое слабое пресинаптическое торможение Іа афферентов т. 
soleus, у подростков 14—15 лет — самое большое, к 17—18 годам 
— слабое и достигает уровня взрослого человека. Полученные 
данные дают основание полагать, что у подростков 14—15 лет в 
процессе управления произвольными статическими усилиями 
нисходящие потоки от кортико-спинального тракта и восходя- 
щие потоки OT афферентов Іа m. tibialis anterior оказывают более 
активное тормозное влияние на спинальные интернейронные 
сети пресинаптического торможения мышц-антагонистов голе- 
ни по сравнению с детьми 9—12 лет (рис. 41; 3| 1). 
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Кортико-спинальный 


m. tibialis anterior m. soleus m. gastrocnemius ME 


of -4 - la афференты n. peroneus profundus; є-ї--4{ - la афференты n. tibialis; 

4 - la афференты п. common peroneal; ф-. 2 4 - Ib афференты n. tibialis, n. common peroneal; 
===. 4 -т- мотонейроны m. tibialis anterior, m. soleus, m. gastrocnemius med., 
4 - а - мотонейроны т. tibialis anterior, m. soleus, т. gastrocnemius med.; 


(i34 - возбуждающие интернейроны là; ©‹ - тормозные интернейроны la; 

© - тормозные интернейроны Ib; @—4 - тормозные клетки Реншоу; 

———-4- нисходящие возбуждающие и —.—.—. -4 тормозные потоки, идущие на по кортико-спинальному 
тракту к а-мотонейронам и интернейронам la и Ib; 

ПТ - пресинаптическое торможение !а афферентов; 

НТ - нереципрокное торможение а-мотонейронов; 

РТ - реципрокное торможение а-мотонейронов; 

ВТ - возвратное торможение а-мотонейронов. 

[1][2]- восходящие периферические влияния от la и Ib афферентов. 

[3] [4] [5] - нисходящие супраспинальные влияния от кортико-спинального тракта. 


Рисунок 41 — Предполагаемая схема тормозной интернейрональной 
цепи, опосредуемая восходящими и нисходящими влияниями 
на мотонейроны спинного мозга в регуляции произвольных 
движений человека 


Анализ возрастных изменений нереципрокного торможения 
о-мотонейронов m. soleus человека при выполнении произволь- 
ного движения показал, что у мальчиков 9—12 лет отмечалась 
самая большая выраженность этого вида торможения по срав- 
нению с другими возрастными группами. Можно предполагать, 
что у детей 9—12 лет произвольное сокращение мышц голени 
сопровождается более значительной афферентной импульса- 
цией сухожильных рецепторов Гольджи и более выраженными 
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возбуждающими супраспинальными влияниями на тормозные 
интернейроны Ib по сравнению с другими возрастными группа- 
ми (рис. 41; 2) 5). Выявленная самая слабая выраженность не- 
реципрокного торможения а-мотонейронов m. soleus при вы- 
полнении произвольного движения подростками 14—15 лет и 
юношами 17—18 лет связана с ослаблением возбуждающих су- 
праспинальных и периферических влияний на тормозные ин- 
тернейроны Ib, что приводит к усилению облегчающих влияний 
на мотонейронный пул m. soleus (рис. 41; 2] 5}. 

Данные, полученные по изучению реципрокного торможе- 
ния а-мотонеиронов m. soleus человека при выполнении про- 
извольного движения, указывают на то, что в возрасте 9—12 лет 
наблюдается большая выраженность данного вида торможения, 
у подростков 14—15 лет — самая малая, а в возрасте 17—18 лет — 
слабая и достигает дефинитивного уровня. Эти данные позволяют 
высказать предположение о том, что у детей 9—12-летнего возрас- 
та напряжение мышц голени вызывает большее усиление аффе- 
рентных потоков от m. tibialis anterior к мотонейронам m. soleus по 
сравнению с подростками 14—15 лет, юношами 17—18 лет и муж- 
чинами 22—27 лет (рис. 41:11). Возможно, детям 9—12 лет при про- 
извольном усилии требуется также увеличение нисходящих воз- 
буждающих влияний на тормозные Та и Ib интернейроны для ком- 
пенсации развивающихся при удержании статического усилия ре- 
ципрокных и нереципрокных тормозных процессов, снижающих 
возбудимость спинальных о-мотонейронов (рис. 41:14] 5). 

Базируясь на концепциях П.К. Анохина (1975) и Н.А. Берн- 
штейна (1947, 1966) о гетерохронности созревания систем мозга, 
обусловленной филогенетическими особенностями становления 
жизненно важных функциональных систем, обеспечивающих 
приспособление организма к внешней среде, можно утверждать, 
что возрастные изменения в проявлении разных видов спиналь- 
ного торможения направлены на поддержание оптимального 
уровня функционирования двигательной системы на разных 
этапах индивидуального развития человека. 

Представленный в монографии материал не только способ- 
ствует увеличению знаний о формировании разных видов 
торможения в спинном мозге на разных этапах онтогенеза, но 
и помогает очертить контуры дальнейших исследований этой 
важной и интересной проблемы. 
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